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A. Problemstellung , 

Unter den rheophilen Insektenlarven besitzen die Larven der Ble- 
pharoceriden die héchstentwickelten Haftorgane. Es sind dies sechs 
segmental angeordnete, unpaare, gestielte Saugnapfe, in deren Innerem 
mit Hilfe eines Kolbens ein Vakuum erzeugt wird. Durch dieses werden 
sie fest an die Unterlage, Steine am Grund schnell flieBender Gewasser, 

-angesaugt. Im Jahre 1879 von FR. MULLER entdeckt, wurden diese 

' Organe erstmals von KeLLoe (1903) beschrieben und abgebildet. Sehr 
viel eingehender widmete sich KomArex (1914) ihrem Bau und ihrer 
Funktion; seine Abbildungen haben Eingang in die Hand- und Lehr- 
biicher gefunden. HorenrepeR (1927) und BiscHorr (1928) bestatigten 
Komdrexs Befunde, wahrend Hora (1930) sowohl in seinen anatomi- 
schen Befunden wie auch in ihrer funktionellen Deutung zu teilweise 
recht abweichenden Ergebnissen kam. 

Alle genannten Autoren waren bemiiht, aus dem Bau des Organs 
seine Wirkungsweise zu ermitteln. Fehldeutungen der Morphologie 
muB8ten dabei zu falschen Vorstellungen tiber die Funktion fihren. 
Hier ist das Schrifttum voller Widerspriiche: So lie KomArex (1914) 
aus den Saugscheibenborsten das Sekret der zweizelligen Driisen aus- 
flieBen, CAMPBELL (1921) hielt sie fiir Trachealéffnungen und. Hora 


* Herrn Prof. Dr. H. GrersperG zum 70. Geburtstag mit herzlichem Grub 
zugeeignet. 
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(1930) war der Meinung, durch sie stréme beim Lésen des Saugnapfes 
das Wasser in den evakuierten Innenraum des Stieles. So dient die~ 
Kontraktion des Stielmuskels nach KomAreK dem Abldésen, nach 
Horeneper der Anhaftung der Saugscheibe und so strémt durch den ~ 
vorderen, angeblich mit Klappenventilen ausgestatteten Ausschnitt der 
Haftscheibe das Wasser nach HoFENEDER bei ihrer Loslésung ins Innere, 
nach Hora aber bei ihrer Anheftung aus dem Inneren ins Freie. Diese 
und andere Widerspriiche lieBen daher eine Nachuntersuchung der 
morphologischen Grundlagen geboten erscheinen. | 

Die Haftorgane der Blepharoceridenlarven sind in wesentlichen 
Teilen (Stiel und Haftscheibe) reine Cuticularbildung und auch der 
Kolbenapparat besitzt einen bedeutenden chitindsen Anteil. Sie alle 
werden bei den drei Larvenhautungen (I/II, II/III, III/IV) abgestoBen 
und neu gebildet, nur bei der Verpuppung eriibrigt sich eine Neubildung, 
da die Puppe anders geartete Anheftungsorgane besitzt. Die Saugnapfe 
der frisch gehauteten Larve miissen nun von Anfang an funktions- 
tiichtig sein, denn eine auch nur kurzfristige Haftunfahigkeit nach der 
Hautung hatte zur Folge, dai die stenoxybionte und im allgemeinen 
dazu kaltstenotherme Larve (BiscHorr 1928) von der Strémung in den 
sauerstoffarmeren und warmeren Unterlauf des Gewassers entftihrt 
wurde, in dem sie nicht lebensfahig ware. DaB die Saugnapfe der frisch 
gehauteten, noch hellen Larve bereits dunkel, also erhartet und daher 
funktionstiichtig sind, wurde von MannHEIMs (1935) hervorgehoben. 
Wie aber ein so auBerordentlich kompliziert gebautes Organ sich bereits — 
vor der Hautung unter seinem wesentlich kleineren Vorganger zur 
vollen Funktionstiichtigkeit zu entwickeln vermag, ohne diesen dabei 
in seiner Funktion zu beeintrachtigen, dariiber sagen die Untersuchungen 
der oben genannten Autoren nichts aus. Nur Hora (1930) nimmt zu 
der Frage der Neubildung der Haftorgane Stellung: Er halt die von 
KomAREK beschriebenen Driisen fiir die Mutterzellen der Chitinsekretion, 
die letztlich die gesamten Strukturen der Haftscheibe formen soll; an 
anderer Stelle derselben Arbeit nimmt er an, daB bei der Hautung nur 
die peripheren Zonen der Haftscheibe abgestoBen werden und durch 
Nachschub durch die zentralen Teile ersetzt werden. Beide Vorstel- 
lungen sind unhaltbar. Der dritte Teil der vorliegenden Untersuchungen 
befafit sich daher mit diesem bisher vernachlassigten Problem. 


B. Material und Methode 
Zur Untersuchung dienten Larven von Liponeura cinarescens Louw, 
die im Montafon. (Vorarlberg) im obersten Gauertal (1700 m) und 
obersten Rellstal (1500 m) gesammelt und sofort in toto im Gemisch - 
nach Carnoy fixiert wurden. Auswaschung in Alk. 96%, Aufbewahrung 
in Alk. 80%. Zur Untersuchung des Baues der Haftorgane dienten 
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Larven des letzten (IV.) Stadiums, wahrend die Bildung ‘der neuen 
Organe, die in diesem Stadium nicht mehr stattfindet, an Larven des 
vorhergehenden Stadiums (III) untersucht wurden. Zwecks besserer 
Durchdringung bei der Einbettung wurden die Larven in ihre sechs 
Abschnitte zerlegt. Der mit Diatomeenschalen durchsetzte Darminhalt. 
14Bt sich dann leicht mit Hilfe einer feinen Nadel entfernen, wodurch 
Beschadigungen an Messer und Objekt beim Schneiden vermieden 
werden. Einbettung in hartes Paraffin (Schmelzpunkt 60—62° C) oder 
Paraffin-Celloidin; Schnittdicke 5—15 w:. Als Farbung bewihrte sich 
Schnittfarbung mit Hamalaun- Kongorot. Der letztere Farbstoff farbt. 
das Chitin dichroitisch (W. J. Scummpr 1929); je nach Stellung des 
unter dem Kondensor in den Strahlengang des Mikroskops eingeschalte- 
ten drehbaren Polarisators erscheinen die anisotropen Chitinstrukturen 
dunkelrot bis fast farblos und zeigen so die pee der gerichtet an- 
geordneten Chitin-Mizellen an. 


_ C. Eigene Befunde 
I. Der Bau der Haftorgane 


Die Haftorgane der Blepharoceridenlarven (Abb. 1 und 2) be- 
finden sich in vollig gleicher Ausbildung in der Mitte der Ventralseite 
der sechs vorderen Kérperabschnitte. Ihre Stiele sind hier tief in die 
K6rperwandung eingelassen und daher je von einer ringformigen Tasche 
(2), dem ,,Hauteinschnitt‘‘ KomArexks, umgeben. Die AuBenwand des 
Hauteinschnittes bildet zusammen mit der umgebenden ventralen Kér- 
perwand um das Organ herum eine ringformige Hautduplikatur; sie 
wird im folgenden als ,,Ringfalte“‘ (1) bezeichnet. Auf ihrem Kamm 
miinden sechs groBe tubulése Driisen (3) nach auBen; sie hat bereits 
- KomArex beschrieben. 

Von der Ringfalte und dem Hauteinschnitt umgeben erhebt sich 
in deren Mitte der die Haftscheibe tragende Stiel. Er hat die Form 
eines sich distal etwas verjiingenden Rohres, das an seinem freien Ende 
von der inneren Zone der Haftscheibe abgeschlossen wird. Das Innere 
des Rohres wird von KomARExK als ,,Chitinsickchen“‘ (4) oder auf Grund 
seiner Funktion als ,,Rezipient®’ bezeichnet. Dorsal wird das Chitin- 
sickchen vom Kolbenapparat begrenzt. 

Zwei Besonderheiten kennzeichen die Wandungen des Stieles: Im 
Gegensatz zu den Wandungen der Ringfalte sind sie beim fertig aus- 
gebildeten Haftorgan nicht mehr von ihrem Bildungsepithel unter- 
lagert. Dieses zieht’ vielmehr als ringférmiges Gewdlbe vom Innen- 
schenkel der Rinfgalte unmittelbar zum Kolbenapparat. Der Raum 
zwischen AuBen- und Innenwand des Stieles ist daher bei Larven des 
letzten Stadiums leer. Bei jiingeren Larven dagegen entwickelt sich in 
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ihm die Haftscheibe und der Stiel des Haftorgans des nachsten Hau- 
tungsstadiums. Hier vollziehen sich also die im Abschnitt C ITI zu be- 
handelnden Entwicklungsvorgange. 


Abb. 1. Axialschnitt durch ein Haftorgan (Larve III kurz nach der Hautung). 7 Ringfalte; 
2 Ringtasche; 3 tubulése Driise; 4 Chitinsickchen (Rezipient); 5 AuBenwand des Stieles 
(5a AuBenlamelle, 5b Innenlamelle); 6 intracuticulares Lumen (Schwellkérper); 7 Innen- 
wand des Stieles (7a Manschette, 7b distaler Abschnitt; 7 Riesenzelle); 8 Kolben; 9 Kolben- 
gelenkhaut; 10 oberer Fransensaum; /1 unterer Fransensaum; 12 AuBenstrahl; “13 Pali- 
saden; 14 Innenstrahl (14a distaler Teil, 74b Anschwellung, 14c proximaler Teil); 75 Ring- 
faserschicht; 17 Sohlencuticula mit Mikrotrichien (17a distaler Teil, 17b proximaler Teil): 
18 Facherfasern; 19 oberer Ringkanal; 20 unterer Ringkanal; 21 Randwulst; 23 Kolben- 
muskeln; 24 Ringtaschenmuskeln, * Grenze zwischen Haftscheibe und Au@Benlamelle der 
SticlauBenwand. In Klammern gesetzte Zahlen bezeichnen das den betreffenden cuti- 
cularen Teil bildende Epithel; so bedeutet (9) Bildungsepithel der Kolbengelenkhaut 9 


Als zweite Besonderheit spaltet sich die AuSenwand des Stieles (5) 
in ihrem unteren Drittel in zwei Lamellen auf. Die auBere (4a) bildet 
weiterhin die Oberflache des Stieles, dazu aber auch die héchst kompli- 
zierten Strukturen der Haftscheibe; die innere Lamelle (5b) durchzieht 
den Stiel diagonal bis zur zentralen Offnung der Haftscheibe, die in 
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das Chitinsickchen hineinfihrt. Hier legt sie sich an die Innenwand des 
Stieles an. Zwischen beiden Lamellen wird so ein intracuticularer Hohl- 
raum (6) gebildet, der mit einem im fixierten Praparat kérnigen Sekret 
_erfillt ist. Er-wurde bereits von KomArek gesehen und in seiner Fig. 6 
mit Sk (Driisensekret) beschriftet. 

Die Innenwand des Stieles (7) ist in ihren proximalen zwei Dritteln 
stark sklerotisiert und dunkel pigmentiert. KomArEx bezeichnete diesen 


| Abb. 2, Axialschnitt durch das distale Ende eines Haftorgans (Larve IV). Bezeichnungen 
wie in Abb. 1 


Abschnitt als ,,Chitinbalkchen‘‘, doch ist diese Bezeichnung nicht gut 
gewahlt. Es handelt sich hier némlich nicht um Balkchen — diese 
entstehen daraus erst durch das Mikrotom —, sondern um einen ge- 
_schlossenen breiten Ring. Er sei daher im folgenden als ,,Manschette“ 
(7a) bezeichnet. 

An den basalen Rand der Manschette schlie8t der das Chitinsickchen 
dorsal begrenzende Kolbenapparat an. Seine Mitte bildet der stark 
sklerotisierte ,,Chitinkegel‘‘ KomArexs, der hier nach seiner Funktion 
‘als ,,Kolben“ (8) bezeichnet werden soll (,,piston‘’ der englischen 
Autoren). Das ihn unterlagernde Epithel wird von Tonofibrillen durch- 
zogen, die seine sechs Kolbenmuskeln (s. unten) mit seiner Cuticula 
verbinden. Die Bewegung des Kolbens innerhalb des Chitinsickchens 


a | 
7 | 
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wird durch eine ringformige Zone diinnen Chitins ermdglicht, die sich 
zwischen dem starren Basalrand der Manschette und dem durch Falzung 
versteiften AuBenrand des Kolbens befindet. KomArex bezeichnet sie 
als ,,Chitinschicht rings um den Kegel“; im folgenden sei sie. ,,Kolben- | 
gelenkhaut“ (9) genannt. Im Gegensatz zum Kolben ist sie mit ihrem 
Bildungsepithel nicht eng verbunden. ) 

. 


Abb. 3. Kranialer Sektor aus einer Haftscheibe (Larve IV) in Ventralansicht. 22a dorsale - 
Begrenzung des V-férmigen Ausschnittes, 22b seine ventrale Begrenzung. Ubrige Be- 
zeichnungen wie in Abb. 1 


. 

Die héchste Differenzierung erreicht das Haftorgan in seinem. 
distalen Teil, der Haftscheibe. Sie ist ein Derivat der StielauGenwand. 
und damit wie diese eine rein cuticulare Bildung. Sie hat die Gestalt: 
einer flachen Ringscheibe, deren innere Zone unter dem Stiel liegt und! 
durch eine kreisférmige Offnung in diesen hineinfithrt. Die AuBere,. 
den Stiel tiberragende Zone besitzt cranial einen V-formigen Aus-. 
schnitt (Abb. 3, 22), dessen Spitze zum Zentrum gerichtet ist. CAMPBELL 
(1921) und nach ihm Hora (1930) bezeichnen ihn als , valvular gateway“. 
doch besitzt zumindest Liponewra cinarescens keine Valven. Wahrend 
die Oberfliche der inneren Zone eine zur Achse des Saugnapfes senk-. 
rechte Ebene bildet, ist die Form der auBeren Zone sehr viel unbe-. 
standiger. Im Leben legt sie sich allen Unebenheiten des Untergrundes 
an; auf véllig ebenem Untergrund ist daher die ganze Haftscheibensohle. 
eine Ebene. Am von der Unterlage abgelésten Haftapparat ist die 
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auBere Zone ventral abgewinkelt und bildet so einen Schirm mit ge- 
wellten Randern. Die Zahl der dabei jederseits entstehenden Wellen 
betragt drei bis fiinf und ist oft auf den beiden Halften verschieden. 
Der feinere Bau der Haftscheibe wird am besten an einer Ventral- 
ansicht (Abb. 3) und einem durch die Achse des Haftorgans gefiihrten 
_Larvenquerschnitt (Abb. 2) erlaéutert, wie dies bereits KomArexk tat. 

Beginnt man die Untersuchung der Haftscheibe in Ventralansicht 
vom Au8enrand her, so fallt ein Saum zarter Chitinfransen auf, der den 
ganzen Rand der Scheibe besetzt und auch noch etwas in den V-formigen 
Ausschnitt hineinreicht. KomArex bildet ihn mit sechs lang-gefransten 
Radien und sechs dazwischenliegenden kurz-gefransten Interradien ab. 
Dagegen betont FEuERBORN (1932), daB bei Edwardsina nigra Epw. 
die Randfasern der Scheibe iiberall von gleicher Linge seien und somit 
nicht die fiir die tibrigen Blepharoceriden typische Bildung von sechs 
ziptelférmigen Verlangerungen des Fransensaumes zeigen. Bei Liponeura 
cinarescens werden solche Verlangerungen des Fransensaumes durch 
die Wellen des Scheibenrandes vorgetauscht, in Wirklichkeit sind aber 
die Fransen rings herum wie bei Edwardsina von einheitlicher Lange! 
Es bleibt zu klaren, ob dies nicht auch fiir die kaukasischen Arten 
KomAreks gilt. 

AuBer diesem randstandigen oberen Fransensaum (10) befindet sich 
bei Liponeura cinarescens ein zweiter, unterer Fransensaum (11) auf der 
Ventralseite der Scheibe dicht neben dem oberen. Er wird von KoMAREK 
zwar nicht ausdricklich erwahnt, aber in seinen Figuren 6, 8 und 9 
abgebildet. 

Das Chitin der Haftscheibe ist in seinem Inneren nach einem radial- 
_ symmetrischen Muster verdichtet und sklerotisiert: In einer aAuBeren, 
- nur vorn durch den V-férmigen Einschnitt unterbrochenen Zone enthalt 
es die radiar angeordneten ,,AuBenstrahlen‘“ (12). KomArex (1914) 
bezeichnet sie als ,,krallenartig gebogene Stilet- und Schwertborsten, 
womit er einmal auf ihre krallenartig gebogenen distalen Spitzen und 
- zum zweiten auf ihren Dimorphismus hinweist. Es folgen namlich in 
regelmaBigem Wechsel aufeinander Strahlen mit breiter und mit schma- 
ler Basis, doch scheint das nicht fiir alle Blepharoceriden zu gelten: 
Hora (1930) fand bei seinen indischen Larven stets nur eine Form von 
AuBenstrahlen und Campsett (1921) bildet die AuSenstrahlen seiner 
neuseelandischen Larven unbestimmter Artzugeh6rigkeit ebenfalls ein- 
heitlich ab. Die Zone der Aufenstrahlen bildet in der Ventralansicht 
den auBeren lichtgelben Ring. 

Auf die Zone der AuBenstrahlen folgt die viel schmdlere, in Ventral- 
ansicht als dunkler Ring erscheinende Zone der ,,Palisaden™ (3) 
KomArexks. Diese Palisaden sind wie Basaltsiulen aneinandergelagerte 
hohe polygonale Prismen, deren Achsen parallel zur Haftscheibenachse 
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liegen. In derselben Richtung sind auch die Chitin-Mizellen der Pali- 
saden gelagert; diese stehen daher zu den Mizellen in den AuBenstrahlen 
senkrecht. Den auBersten Palisaden liegt die Basis der breitbasigen 
AuBenstrahlen an, den innersten Palisaden die Enden der Innenstrahlen. 

Die sich nach innen an die Palisaden anschlieBenden ,, Innenstrahlen* 
(14) erwecken in Axialschnitten durch das Haftorgan den Eindruck, als 
ob sie mit den Palisaden und dem AuBenstrahl ein einheitliches Gebilde 
darstellten, da die Konturen der drei Abschnitte kontinuierlich in- 
einander tibergehen. Als solches wurden sie daher von Hora (1930) 
beschrieben; er schloB aus dieser Auffassung, daB die bei den Hautungen 
abgestoBenen AuSenstrahlen durch Nachschub der Innenstrahlen ersetzt 
wirden. Die Flachenansicht der Haftscheibe bei starker VergréBerung 
(Abb. 3) zeigt aber, daB die Innenstrahlen durchaus selbstandige Bil- 
dungen sind. Ihre Zahl ist gréBer als die der AuSenstrahlen und die 
Palisadenzone, die beide Strahlenzonen trennt, zeigt keinerlei Strahlen- 
struktur. Zudem laBt sich die Anzahl der Innenstrahlen eines be- 
stimmten Sektors der Haftscheibe nicht genau ermitteln, da sie im 
Gegensatz zu den AuBenstrahlen sich haufig verzweigen und viele von 
ihnen die Palisadenzone nicht erreichen. Dafiir beginnen andere die 
Palisadenzone erreichende Innenstrahlen erst in der Mitte der Innen- 
strahlenzone oder noch weiter peripher. Auch die Neubildung der 
Innenstrahlen vor der Hautung vollzieht sich in véllig anderer Weise 
als die der AuBenstrahlen (vgl. S. 260). Andersartig und wesentlich 
komplizierter ist auch die Feinstruktur des einzelnen Innenstrahls. Vom 
Ansatz an der Palisadenzone bis zum Rand der Haftscheibenéffnung 
nimmt die vertikale Ausdehnung der Innenstrahlen ab, nur im Bereich 
der Zonenmitte und etwas nach aufen tiber sie hinausgehend bildet 
der Dorsalrand eine Anschwellung (Abb. 2, 146  halbkugelférmige An- 
schwellung KomARExKs). Ober- und Unterkante jedes Strahls sind 
starker sklerotisiert, die Chitin-Mizellen liegen hier wie auch im Bereich 
zwischen der Ober- und der Unterkante in der Langsrichtung des 
Strahls, also radiér. Nur im Gebiet der Anschwellung ziehen zahlreiche 
Chitinfasern parallel zur Achse des Haftorgans und zu den Mizellen der 
Palisaden von der Ober- zur Unterkante. Diese Fasern sind stark 
sklerotisiert und dunkel pigmentiert; die Zone der Anschwellungen der 
Innenstrahlen (Abb. 3, 146) hebt sich daher in der Flachenansicht der 
Haftscheibe als innerer dunkler Ring vom mittleren und inneren licht- 
gelben Ring (Abb. 3, 14a und 14c) ab, die von den peripheren und 
zentralen Enden der Innenstrahlen gebildet werden. Die ringférmige 
Zone der Anschwellungen der Innenstrahlen wird auf ihrer Dorsalseite 
von zirkular verlaufenden Chitinfasern iiberlagert, die von den Unter- 
suchern bisher iibersehen wurden. Sie seien im folgenden als ,,Ring- 
faserschicht‘‘ (15) bezeichnet. 
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In ihrem peripheren, an die Palisadenzone angrenzenden Abschnitt 
weichen die Innenstrahlen an sechs Stellen auseinander und lassen so 
je ein helles Feld frei. In den vier kranialen Feldern entspringt je ein 
sichelf6rmiges Haar, in den beiden caudalen Feldern sind es deren je 
zwei. In Axialschnitten durch das Haftorgan la8t sich haufig ein zartes, 
doppelwandiges Rohr erkennen, das vom Haarbalg entspringend den 
intracuticularen Raum durchzieht und an der Innenlamelle der Stiel- 
auBenwand zu enden scheint. Mit Hamalaun-Kongorot farbt es sich 
leicht blaulich, Protoplasma-Strukturen sind in ihm nicht erkennbar. 
Die Haare miissen daher im fertigen Haftorgan als tote Gebilde be- 
trachtet werden. Sie enden spitz; KomArex beschrieb sie als offene 
Réhren und nahm an, daB aus ihnen Driisensekret austrate. 

Die Sohle der Haftscheibe wird von einer feinen Chitinmembran 
gebildet, die im Bereich der AuBenstrahlen und der Palisaden einen 
dichten Besatz von feinen Mikrotrichien mit einwarts gerichteten 
Spitzen tragt. Sie bilden hier wie auch auf den ovalen Sohlenflachen 
der die Haftorgane flankierenden ,,krallenformigen Anhange‘ einen 
samtartigen Uberzug (17a). Sehr viel kiirzere Mikrotrichien iiberziehen 
die Sohle im Bereich der Innenstrahlen (175). 

Der freie, bewegliche Rand der Haftscheibe ist mit Einrichtungen 
versehen, die ihn in hohem MaBe stabilisieren. Die-mit langen Mikro- 
trichien besetzte Zone der Sohlenmembran liegt nur den Palisaden eng 
an, entfernt sich aber nach auBen zunehmend von den Aufenstrahlen. 
Der Raum zwischen Sohle und AuBenstrahlen wird von chitindsen 
,,Facherfasern’’ (18, KomArexks ,,Facher der Fibrillenstrange‘‘) abge- 
stiitzt. Sie teilen sich zur Sohle hin, in geringerem Grade aber auch zu 
den AuBenstrahlen, in facherartig divergierende Fasern auf. Die auBer- 
sten und daher langsten Facherfasern verbinden den AuBenrand der 
Sohle mit den krallenformig abwarts gebogenen Spitzen der AuBen- 
strahlen. An sie grenzt nach aufen ein die ganze Haftscheibe um- 
ziehender ,,unterer Ringkanal“ (20), dem dorsal ein ahnlicher ,,oberer 
Ringkanal‘ (19) anliegt. Beide Kanale sind nur von Chitinfasern be- 
_ grenzt, zwischen denen sich Liicken befinden. KomArex hat die beiden 

Kanale zwar nicht ausdriicklich beschrieben, aber durchaus richtig ab- 
gebildet. SchlieBlich ist der dorsale Rand der Haftscheibe noch von 
einem ,,Randwulst‘‘ (21), dem ,,Wulst“ KomAreks, versteift, der eben- 
falls um die ganze Haftscheibe herumléuft und nur am kranialen 
V-férmigen Ausschnitt unterbrochen ist. 

Der ,,V-formige Ausschnitt“ (Abb. 3, 22) ist eine bis zum Stiel 
reichende Hinkerbung des kranialen Haftscheibenrandes. Durch sie 
werden die beiden Fransensiume, die beiden Ringkanale und der Rand- 
wulst unterbrochen. Die AufSenstrahlen weichen hier ebenfalls in 
V-Form auseinander und sind stark verkiirzt. Sie umgreifen einen 
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Schlitz, dessen Rander eng aneinanderliegen. Peripher weitet er sich 
zu einem Spalt, dessen Rander vom einwarts gebogenen Randwulst 
gebildet werden. Es ist nun bemerkenswert, da der Einschnitt auf der 
Ventralseite der Haftscheibe (22b) betrachtlich tiefer und breiter ist 
als auf der Dorsalseite (22a); er erstreckt sich dort bis an die Palisaden- 
zone. Bei heruntergeschlagenem Rand der Haftscheibe legen sich die 
einwarts gebogenen Rander des Randwulstes dicht aneinander, da auch 
der obere Fransensaum ein wenig in den Ausschnitt hineinreicht. Auf 
der AuBenseite bleibt dann eine Offnung von ungefahr 10 yw (bei der 
ausgewachsenen Larve), die sich nach innen zu einem Trichter er- 
weitert; er ist mit einem feinen Uberzug kurzer Mikrotrichien besetzt. 
Am ausgebreiteten Rand der Haftscheibe ist der Ausschnitt nach dem 
Rand zu offen. : 

Die das Haftorgan betiatigenden Muskeln gehéren saimtlich dem 
Dorsoventralsystem an. Nach Untersuchungen von H. GULPEN (ver- 
éffentlicht von MaNNHEIMS 1935) gibt es sechs Paar Saugnapfmuskeln, 
die alle an der Innenseite der dorsalen Koérperwand entspringen. Es 
sind dies drei am Kolben inserierende Paare, Kolbenmuskeln (23), die 
,,Xegelmuskeln‘‘ KomAREKs, ein am Chitinsickchen inserierendes Paar, 
der ,,Saickchenmuskel‘‘’ KomAREKs und zwei Paare, die an der Um- 
schlagstelle der Ringtasche zwischen Stiel und Ringfalte inserieren 
(,,Muskeln des Hauteinschnittes‘‘ von KomArnmr) (24). Von den aufer- 
halb des Haftorgans inserierenden Muskeln sind nach MANNHEIMS 
wahrscheinlich die in zwei Paaren vorhandenen seitlichen Dorsoventral- 
muskeln an der Tatigkeit der Haftorgane beteiligt. 

SchlieBlich sind zweierlei Driisen Teile des Haftorgans: 1. Drei 
Paar ,,tubulése Driisen“’ KomAreks (3), groBzellige, in ihrem distalen 
Teil mit Chitin ausgekleidete, unverzweigte Driisenschlauche miinden 
auf der Kante der Ringfalte. 2. Die ,,zweizellige Driise“’ KomMAREKs 
ist nur in einem Paar vorhanden; sie liegt im Epithelverband, der den 
Stiel und die Haftscheibe bildet und ragt mit ihren Zellkérpern in die 
Leibeshohle hinein. Ein die Cuticula durchsetzender Ausfithrungsgang 
fehlt dieser Driise; sie ergieBt ihr Sekret daher in den intracuticularen 
Raum, der sich zwischen der Innenlamelle der StielauBenwand und der 
Haftscheibe ausdehnt. Hierauf wies schon KomAreExK (1914) hin, ver- 
tauschte aber in seiner Abb. 10 die Zellpole, indem er die Cuticula als 
Basalmembran bezeichnete. Ein Kranz ahnlicher, aber nicht sekretori- 


scher ,,Riesenzellen‘‘ (Abb. 1 und 4, 7) liegt im Epithel tiber dem Dorsal- 
rand der Manschette. 


IT, Die Funktion der Haftorgane 


Die Aufgaben der Ringfalte und. der Ringtasche hingen eng mit 
der Bildung des die Haftscheibe tragenden Stieles zusammen. Im 
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konservierten Larvenmaterial finden sich zahlreiche Tiere, deren Saug- 
scheiben in Seitenansicht am Stiel tiber die Bauchflache hinausragen, 
wahrend bei anderen die Haftscheibe der Bauchflache dicht anliegt. 
Hieraus kann geschlossen werden, daB die Haftorgane der Blepharo- 
ceridenlarven als Ganzes retraktil sind. Werden sie nach erfolgter An- 
heftung eingezogen, so wird hierdurch die Ventralseite der Larve der 
Unterlage dicht angepreBt. Die primitiver gebauten Haftorgane 
einiger Psychodidenlarven (Horaiella, Sycorax, Maruina, Neotelmato- 
scopus, vgl. FEUERBORN 1932, Tonnorr 1933, Hora 1933) kénnen nicht 
eingezogen werden, sind aber auch nicht gestielt. Als Retraktoren 
miissen die in zwei Paaren vorhandenen Ringtaschenmuskeln angesehen 
werden. Antagonistische Muskeln sind nicht vorhanden; das Heraus- 
treten der Haftorgane wird wahrscheinlich durch den Blutdruck be- 
wirkt, der die ventrale Kérperwand an der Basis des Stieles nach auBen 
treibt. 

Die tubulésen Driisen sind mit ihren Miindungen auf dem freien 
Rande der Ringfalte derart angeordnet, daB sich ihr Sekret auf den 
Rand der Haftscheibe ergieBen mu8, wenn das Haftorgan eingezogen: 
ist.. Das hat bereits KomMAREK (1914) erkannt; das Sekret ist nach ihm 
ein Klebesekret. Horsnepsr (1927) nimmt ebenfalls an, daB das Sekret 
auf die Oberseite der Haftscheibe abgesondert wird, es soll dort ,,einen 
sauberen Abschlu8 bewirken“. Tonnorr (1933) weist darauf hin, daB 
keine aquatische Insektenlarve bekannt sei, die mit Hilfe von Sekreten 
ihre Ventralseite auf dem Untergrund festheftet. Sollte allein bei den 
Blepharoceridenlarven eine solche Befestigungsweise verwirklicht sein, 
so bliebe ein ungeléstes Problem, wie das Tier die Verklebung im Dienste 
der Lokomotion jederzeit wieder schnell zu lésen verméchte. Irgend- 
welche Sekretreste sind an der Haftscheibe nicht feststellbar. Sehr viel 
er6Bere Wahrscheinlichkeit hat daher die Annahme BiscHoFrs (1933), 
daB das Sekret die Benetzbarkeit der Haftscheibe durch Wasser ver- 
hindere. 

An der Funktion von Kolbenapparat, Stiel und Haftscheibe als den 
Bestandteilen einer Vakuumpumpe kann kein Zweifel herrschen, und 
schon der erste Untersucher des Organs, Kextioe (1903) hatte dieses 
Prinzip erkannt. Der ,,Chitinkegel“ KomArexs bildet den Kolben und 
wird daher am besten auch so bezeichnet. Der Stiel bildet den Zylinder ; 
durch die Manschette und die Innenstrahlen der Haftscheibe ist er so 
versteift, daB er bei Unterdruck nicht kollabiert. Zwischen der Man- 
schette und dem Kolben vermittelt die Kolbengelenkmembran dessen 
Beweglichkeit. Gehoben wird der Kolben durch die drei Paar Kolben- 
muskeln. Fiir seine Senkung sind keine direkten Muskeln vorhanden; 
sie erfolet dadurch, da der paarige Sackchenmuskel die Manschette 
gegen den Kolben hebt. Die Funktion dieser Teile ist so eindeutig 
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durch ihren Bau ausgedriickt, daB die Meinungen der Autoren hier im 
wesentlichen tibereinstimmen. 

Das gilt nun aber keineswegs fiir alle Einzelteile. So wird das Sekret 
der zweizelligen Driisen, das in den intracuticularen Raum entleert 
wird, von KomArex (1914) ebenso wie das der tubulésen Driisen als 
Klebesekret angesprochen. Es soll naémlich nicht im intracuticularen 
Raum verbleiben, sondern von ihm aus durch die drei Borstenpaare 
der Haftscheibensohle austreten und diese an der Unterlage festheften. 
Dieser Deutung schlieBen sich HoFENEDER (1927) und BiscHorrF (1928) 
an, lassen aber vollig offen, wie die Verkittung der Sohle mit der Unter- 
lage bei der Fortbewegung wieder gelést wird. Dieser Deutung wider- 
sprechen nun aber auch die morphologischen Befunde: Zum einen sind 
die Haare keine offenen Rohren, zum anderen steht der vom Haar 
ausgehende Kanal mit dem sekreterfiillten intracuticularen Raum in 
keiner Verbindung; er durchzieht ihn vielmehr als zartes, doppel- 
wandiges Rohr bis zur diagonalen Innenlamelle der AuBenwand. Die 
Annahme Horas (1930), daB diese Driise die so ungemein komplizierten 
Strukturen, der Haftscheibe sezerniere, wird durch keine Beobachtung 
gestiitzt und durch die Untersuchung der Neubildungsvorgange im 
folgenden Abschnitt (C III) widerlegt werden. 

Die wirkliche Funktion der beiden zweizelligen Driisen dirfte vollig 
anderer Natur sein. Vor der Hautung ist der intracuticulare Raum 
des sich neu bildenden Haftorgans nur ein Spaltraum (Abb. 4, 6’). Die 
diagonale Lamelle (56) liegt den Innenstrahlen der Haftscheibe und der 
diinnen, zuletzt in fiinf Falten gelegten StielauSenlamelle dicht an und 
nur auf Hohe der Palisaden ist das Lumen ein wenig weiter. Sofort 
nach der Hautung aber bildet der intracuticulare Raum einen volumi- 
nosen, mit Driisensekret gefiillten Ring (Abb. 2 und 4, 6), der sehr 
wesentlich zur Stabilitat der Haftscheibe wie auch des Zylinders beitragt. 
Erst durch seine Fillung kommt die Haftscheibe in die Stellung, in 
der sie zu funktionieren vermag. Diese Vorgange werden dadurch er- 
forderlich, daB das sich entwickelnde neue Haftorgan nicht in dem 
spater bendtigten Umfang, sondern méglichst flach angelegt werden. 
mul, soll es nicht die Funktion des alten Organs beeintrachtigen. Erst 
wenn dieses bei der Hautung abgeworfen wird, wird das neue Organ 
mit Hilfe der zweizelligen Driisen zu seiner endgiiltigen Gestalt und 
Groke aufgepumpt. 

Kinander widersprechende Deutungen haben die auf der Haft- 
scheibensohle stehenden Borsten erfahren. Nach KomMAREK (1914), 
HoFrENEDER (1927) und BiscHorr (1928) sollen sie die Austrittséffnungen 
fiir das den intracuticularen Raum erfiillende Sekret sein. Da® dieser 
Deutung die anatomischen Voraussetzungen fehlen, wurde bereits dar- 
gelegt. CampBeLn (1921) hielt sie fiir Trachealéffnungen, setzte aber 
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immerhin ein Fragezeichen hinter diese Anschauung. Nach Hora (1930) 
dienen sie dazu, Wasser in den evakuierten Raum einzulassen, wenn 
das Tier sein Haftorgan von der Unterlage lésen will. Dies soll sowohl 
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Bezeichnungen wie in 


Zahlen ohne Strich kennzeichnen zum Haftorgan der Larve III gehérende Teile, Zahlen mit ange- 


figtem Strich dagegen Teile des neugebildeten Haftorgans der Larve IV 


Axialschnitt durch ein Haftorgan (Larve III unmittelbar vor der Hautung). 


Abb. 4 
Abb. 1. 


durch den Sog des Inneren wie auch durch den Druck des Wasser- 
stromes auf der Luvseite der Larve geschehen und die Schaffung mehrerer 
EinlaBéffnungen an Stelle einer einzigen groBeren soll verhindern, dafs 
ein zu heftiger Wassereinbruch in das Innere des Haftorgans das Tier 
von seiner Unterlage wegreiBt. Dem ganzen von Hora bis in Einzel- 
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heiten erdachten Flutsystem fehlt aber auch wieder die morphologische 
Grundlage. Seine ,,funnel-shaped depressions‘ sind nicht Eingange in 
Kanile, sondern Ansatzstellen von Haaren. Wenn diese abgebrochen 
sind, was haufig der Fall ist, so fiihrt allerdings ein zartes Rohr von hier 
in die Tiefe. Fiir seine Wasserstromungen ist es aber viel zu eng und 
zudem fiihrt es niemals in den evakuierbaren Innenraum, das ,,Chitin- 
sackchen‘, sondern zur diagonalen Chitinlamelle und wahrend der Ent- 
wicklung zur Haarbildungszelle im Epithel. 

Die Bedeutung der Haftscheibenborsten als Sinnesborsten entfallt, 
da in der fertig ausgebildeten Haftscheibe eine protoplasmatische Ver- 
bindung zwischen: den Borsten der Cuticula und den Sinneszellen im 
Epithel nicht mehr besteht. In der Ontogenie ist diese’ Verbindung 
natiirlich vorhanden und phylogenetisch leiten sich die Haftscheiben- 
borsten zweifellos von Sinnesborsten der Ventralseite ab. Héchst auf- 
schluBreich ist nun ein Vergleich der Blepharoceriden-Haftscheibe mit 
der Haftscheibe der Larve von Neotelmatoscopus indicus (FEUERB.), 
einer Psychodide. Die Haftscheiben sind bei ihr ebenfalls in Sechszahl 
vorhanden, aber ungestielt und einfacher gebaut, aber auch sie tragen 
je zwei Paar Sternalborsten. Selbst das dritte Paar, das auch hier aus 
Doppelborsten besteht, ist vorhanden, liegt aber jeweils hinter der 
Haftscheibe. Nur die letzte (sechste) Haftscheibe bezieht auch dieses 
Borstenpaar sowie ein weiteres Paar einfacher Borsten ein (FEUERBORN 
1932). Auch unter den Blepharoceridenlarven gibt es Unterschiede der 
Lage der Haftscheibe zu den Sternalborsten: Wahrend bei Liponeura 
die Borsten innerhalb der Haftscheibe in derselben Zone, namlich am 
distalen Ende der Innenstrahlen, liegen, befinden sich nach FEUERBORN 
(1932) bei Hdwardsina nigra Evw. die Doppelborsten in der Palisaden- 
zone, die beiden einfachen Paare dagegen in derselben Lage wie bei 
Iiponeura. Zweifellos sind die Haftscheibenborsten also phylogenetisch 
gar keine typischen Bildungen der Haftscheibe, sondern primar Sternal- 
borsten, die sich héchst konservativ auch in den Bezirken der Ventral- 
seite erhalten haben, die zu Haftscheiben umgebildet wurden. Indem 
sich bei den Blepharoceriden die Cuticula der Haftscheibe hoch differen- 
zierte und sich dabei weit von ihrem Bildungsepithel entfernte, wurden 
die einstigen Sinnesborsten.funktionslos und haben sich, da sie keinen 
negativen Selektionswert besitzen, als atelische Bildungen erhalten. 

Zum Verstandnis der Funktion der Haftscheibe miissen ihr innerer, 
von den Innenstrahlen gestiitzter und ihr auBerer, von den AuBen- 
strahlen gestiitzter Teil gesondert betrachtet werden. Der innere Teil 
bildet den ventralen Abschlu8 des Zylinders der Vakuumpumpe und 
dient zugleich dessen Festigung. Die starkere Sklerotisierung der Kan- 
ten der Innenstrahlen und ihre Verbindung durch Querfasern im Gebiet 
der Anschwellung sind Konstruktionselemente, die jedem Strahl in der 
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Ebene eine erhéhte Festigkeit verleihen, die durch ihn und die Sym- 
metrieachse des Haftorgans gelegt werden kann. Diese ist aber auch 
zugleich die Ebene, in der allein jeder Strahl durch die vom Kolben 
ausgehenden Krafte beansprucht wird. Eine Deformierung der Hatt- 
scheibe und ihres Offnungsrandes durch das im Zylinder des Stieles 
erzeugte Vakuum wird durch die Konstruktion der Innenstrahlen vollig 
verhindert. ; 

Die Palisaden bilden um diesen ventralen Zylinderabschlu8 herum 
ein ringformiges Gelenk fiir den beweglichen, von den AuBenstrahlen 
gestiitzten Haftscheibenrand. Seiner Beweglichkeit dient auBerdem der 
vordere, V-férmige Ausschnitt, der iibrigens nur bei Ausbreitung des 
Randes in der Horizontalen V-férmig ist; auf den ZusammenschluB 
seiner peripheren Teile und die Bildung der trichterférmigen Offnung 
wurde bereits eingegangen (S. 248). Die Orientierung des Trichters mit 
seiner weiten Miindung nach innen (ventral) und seiner engen nach 
auBen (dorsal) weist darauf hin, daB er nicht dem EinflieBen, sondern 
dem AusflieBen des Wassers dient. . 

Auch hier enthalt das Schrifttum voneinander abweichende Deu- 
tungen. HoFENEDER (1927) nimmt an, daB die AuBenstrahlen beim 
Ablésen der Haftscheibe durch Erschlaffen der Ringtaschenmuskeln 
gekrimmt werden, wodurch unter dem notdiirftig mit Driisensekret 
verdeckten Schlitz wie unter der ganzen Haftscheibe ein leerer Raum 
und damit ein neues Vakuum entstehe. Infolgedessen durchbreche das 
Wasser von aufBen das Sekrethéutchen und stro6me nun durch den V- 
formigen Ausschnitt in den Rezipienten ein. Die diesen Vorgangen 
zugrunde gelegten Voraussetzungen treffen nicht zu: Zum einen ist es 
nach Bau und Lage der Aufenstrahlen véllig ausgeschlossen, da die 
Ringtaschenmuskeln ihre Kriimmung beeinflussen; zum anderen ist die 
Sekrettheorie nicht haltbar, wie bereits Seite 249 gezeigt wurde. Ubrigens 
ist der ganze, héchst komplizierte Vorgang fiir die Larve ebenso ent- 
behrlich wie das Horasche Flutungssystem: Da die Haftscheibe auf der 
Unterlage nicht festgeklebt ist, kann sie ohne groBen Kraftaufwand 
und ohne komplizierte Hilfseinrichtungen von ihr gelést werden. Hierzu 
muB die Larve lediglich den Unterdruck im Rezipienten aufheben. Dies 
geschieht durch Anheben der~Manschette mit Hilfe der Sackchen- 
muskeln bei gleichzeitigem Erschlaffen der Kolbenmuskeln. So kommt 
die Hebung der Manschette einer Senkung des Kolbens gleich. Durch 
Kontraktion der dorsalen Lingsmuskulatur erhebt die Larve nun ent- 
weder ihr Vorder- oder ihr Hinterende, wodurch dessen nicht mehr 
festgesaugten Haftscheiben vom Untergrund gelést werden. . 

_Entgegen der Ansicht Horenepers sieht Hora (1930) im V-formigen 
Ausschnitt eine dem Wasseraustritt dienende Hinrichtung, worauf ja 
auch die Orientierung des Trichters hinweist. Der Ausschnitt soll ein 
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als Riickstauventil wirkendes Klappenpaar besitzen; Hora beruft sich 
hierbei auf die Abbildung CampBeEtts (1921, Fig. 127, S. 283), die alle 
springenden Punkte aufzeigen soll, dies aber keineswegs tut. Seine 
eigene Abbildung (1930, Textfigur 7, S. 223) zeigt die Klappen deut- 
licher. Sie 1a8t aber an der Exaktheit der Beobachtungen Horas 
Zweifel aufkommen, denn entgegen seiner Beschreibung ist hier der 
kraniale AuBenrand der Haftscheibe ununterbrochen durchgehend ge- 
zeichnet und die Haftscheibe im Bereich der AuBenstrahlen an Stelle 
des Ausschnitts von einer Offnung durchbohrt. Die Frage, ob bei 
manchen Blepharoceridenarten der Ausschnitt mit Klappen versehen ist, 
muB8B daher vorlaufig offenbleiben. 

Bei Liponeura cinarescens lassen sich echte Klappen weder in Total- 
praparaten der Haftscheibe noch in Schnittserien nachweisen. Auf 
Grund der morphologischen Befunde la8t sich hier der Vorgang des 
Wasseraustritts beim Festsaugen in etwas anderer Weise deuten. 

In Ruhelage ist die Sohle des beweglichen AuBenrandes gegen die 
Sohle des unbeweglichen Innenteils leicht ventrad abgewinkelt, so daB 
die Unterseite der Haftscheibe die Form einer nach unten offenen 
Schiissel hat. Wird nun die Haftscheibe zwecks Festheftung auf die 
Unterlage gebracht, so beriihrt zuerst der doppelte Fransensaum den 
Untergrund und dichtet so den Hohlraum der Schiissel rings um die 
Haftscheibe herum nach auBen ab. Das in ihm enthaltene Wasser ent- 
weicht aus der kleinen Offnung des vorderen Ausschnittes, sobald die 
Haftscheibe fester auf die Unterlage gepreBt wird und der Rand sich 
auf ihr auszubreiten beginnt. Sobald seine ganze Unterflache dem 
Untergrund fest aufliegt, ist auch die mit Mikrotrichien besetzte ventrale 
Trichteréffnung zur Anheftungsflache geworden. Die Abdichtung des 
Rezipienten gegen das umgebende Wasser ist nun vollstandig; als 
Rickstauventile dienende Klappen sind hierfiir durchaus nicht ndétig. 
Das Andriicken der Haftscheibe an die Unterlage bis zur allseitigen 
Abdichtung geschieht mit Hilfe der ventralen Langsmuskulatur der 
Larve. Erst wenn die Abdichtung vollzogen ist, kann das Festsaugen 
durch Heben des Kolbens mit Hilfe der Kolbenmuskeln beginnen. Es 
ist wohl anzunehmen, daB zu Beginn des Festsaugens der Kolben bereits 
seine tiefste Stellung hat und nicht erst durch Senkung das Wasser 
aus dem Zylinder herausdriicken muB, wie es Hora (1930, S. 223 unten) 
beschreibt. 

Zuletzt sei noch auf die Funktion des Biirstenbesatzes der Haft- 
scheibensohle eingegangen. Man kann diese aus sklerotisiertem Chitin 
bestehenden Harchen mit den hornigen Haftharchen der Geckonen 
vergleichen, von denen ebenfalls viele auf eine Bildungszelle entfallen. 
Hier wie dort handelt es sich um kein Kleben, sondern um das Ein- 
greifen in die kleinsten Unebenheiten: der Unterlage. Da die Blepharo- 
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ceridenlarven von den Steinen, auf denen sie haften, die Diatomeen- 
uberziige abweiden, so wird der Untergrund zumeist von einer von den 


 Diatomeen erzeugten Gallerte uberzogen sein. Eine Saugscheibe mit 


glatter Sohle kénnte auf einer solchen Unterlage durch seitliche Wasser- 
stromung leicht verschoben werden. Die sich in die Gallertschicht ein- 
bohrenden Mikrotrichien aber leisten diesen Scherkraften hinreichen- 
den Widerstand. Es ist bemerkenswert, da8 vdllig gleiche Biirsten- 
besatze sich auch auf den ovalen Sohlen der die Haftorgane flankierenden 
»krallenformigen Anhange“ befinden. Sie unterstiitzen zweifellos die 
Haftscheiben in ihrer Aufgabe, ein seitliches Gleiten zu verhiiten. 
Keinesfalls aber haben die krallenférmig abwarts gebogenen Enden der 
Au8enstrahlen die Funktion, sich an der Unterlage festzuklammern, 
wie dies Hora (1930, S. 222) annimmt. Sie sind véllig von Chitin, auf 
der Unterseite von der mit Mikrotrichien besetzten Sohle, umgeben 
und ragen nirgends aus ihr heraus. 


III. Die Entwicklung der Haftorgane 


Entwicklungsstadien des Haftorgans findet man nur bei den Larven 
der Stadien I bis III, nicht jedoch des Stadiums IV. Die Neubildung des 


: Haftorgans unterbleibt bei diesem, dem letzten Larvenstadium, da die 


_ Puppe sich auf andere Weise an der Unterlage befestigt. Im ITI. Stadium 


sind die Haftscheibenanlagen am gré68ten und daher fiir die Unter- 


| suchung des Entwicklungsablaufes am besten geeignet. In umfang- 


reichem konserviertem Material werden die Larven III am schnellsten 
an den Proportionen ihrer Antennen erkannt. Ein weiteres sicheres, 
aber nicht ganz so auffalliges Merkmal sind die vierzahligen Kiemen- 


 biischel (im Gegensatz zu den siebenzahligen der Larve IV und den 


‘einfachen Kiemenschliuchen der Larve II). Innerhalb des ausge- 


lesenen Materials des Stadiums III sind die sich hautenden Tiere leicht 
zu erkennen, ebenso die kurz vor der Hautung stehenden; unter den 


' braunen Chitinspitzen ihrer krallenférmigen Anhange scheinen die be- 


reits gebraunten Spitzen der neuen Anhange durch. Ferner erkennt 
man bei ihnen unter den Haftscheiben bereits die kreisrunden Anlagen 
der neuen Haftorgane. Schon Hora (1930, S. 220) bemerkte, daB die 
Haftscheiben zuweilen statt zwei dunklen Bandern deren drei besitzen, 
erkannte aber nicht, daB der dritte dunkle Ring der tiefer liegenden 
Anlage angehért. In einem friiheren Entwicklungsstadium sind die 
Haftscheibenanlagen noch vollig weil oder tiberhaupt unsichtbar. Aber 
auch bei Tieren ohne auBerlich erkennbare Haftscheibenaniagen lassen 
sich in den weitaus meisten Fallen bei histologischer Untersuchung 
erste Anfange der Neubildung erkennen. Hieraus dart gefolgert werden, 
daB die Neubildung der Haftorgane schon bald nach der Hautung 


-einsetzt. 
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Die Bildung des neuen Haftorgans geht von dem das alte Organ 
unterlagernden Epithel aus (Abb. 1 und 4). Es bildet dabei in konzen- 
trischer Anordnung die folgenden Zonen: Ein kreisformig begrenzter, 
zentraler Epithelbezirk ist der Bildungsort des neuen Kolbens. Die 
Epithelzellen sind hier in ihrer Langsrichtung von Tonofibrillenbiindeln 
durchsetzt; an ihrem basalen Pol sitzen die Kolbenmuskelzellen an, an 
ihrem distalen Pol sind sie mit der machtigen, in Saulen gesonderten 
Endocuticula des alten Kolbens verbunden. Ein angrenzender Epithel- 
ring liegt unter der alten Kolbengelenkhaut, ohne mit ihr verbunden 
zu sein, und bildet die neue Kolbengelenkhaut. Epithel und Cuticula 
haben hier die Gestalt einer ringférmigen, zur Dorsalseite offenen Rinne. 
An zwei einander gegeniiberliegenden Stellen ihres AuBenrandes besteht 
wieder eine Verbindung zwischen Epidermis und Cuticula; hier inserieren 
die paarigen Sackchenmuskeln an Tonofibrillenzellen und diese sind 
wieder mit Chitinsehnen verbunden, die von dem Dorsalrand der Man- 
schette ausgehen. Der periphere Rand der Kolbengelenkhaut-Bildungs- 
zellen wird von einem Kranz von Riesenzellen umsdumt, die mit ihrer 
Basis in die Leibeshéhle hineinragen. Diese gehéren aber nach ihrer 
Funktion schon zur nachsten Zone, wie im folgenden zu zeigen ist. 

Der anschlieBende, die Stielinnenwand mit der Manschette bildende 
Epithelring fehlt scheinbar, denn die nachstfolgende Zone, der die Bil- 
dung der Haftscheibe obliegt, beginnt weiter ventral als einschichtiges 
Epithel. Man kann sie daher als den duferen, aufsteigenden Schenkel 
einer Epithelfalte auffassen, deren innerer absteigender Schenkel so 
diinn ist, daB er im Schnitt nicht erkennbar ist. Dieser eigenartige 
Befund 148t sich nur so verstehen, daB der absteigende Schenkel wohl 
Protoplasma in sehr diinner Schicht, aber keine Kerne enthalt und aus 
Auslaufern der dariiber einen Kranz bildenden Riesenzellen besteht. 
Eine Protoplasmaschicht mu wohl vorhanden sein, denn hier wird 
die neue Cuticula der Manschette gebildet. Im Schnitt erweckt das den 
Eindruck, als ob das einschichtige Epithel zum einen Pol die Haft- 
scheibensohle mit den Innenstrahlen und zum anderen Pol die Man- 
schette ausscheidet, was allen Erfahrungen der Histologie widerspricht. 
Da hier tatsachlich nicht nur ein einschichtiges Epithel, sondern eine 
Kpithelfalte vorliegt, deren einer Schenkel eben nur auBerst diinn ist, 
wird auch dadurch angedeutet, das die am weitesten ventral liegenden 
Zellen des Haftscheibenbildungsepithels zuweilen Fortsitze erkennen 
lassen, die in Richtung des nicht erkennbaren inneren Faltenschenkels 
umbiegen und aufsteigen. 

Der duBere, aufsteigende Schenkel der erwahnten Falte bildet die 
Haftscheibe mit allen ihren Differenzierungen. Die formbildenden 
Krafte des Epithels erreichen hier ihren Héhepunkt und hier setzt auch 
der Vorgang der Neubildung nach der Hautung am friihesten ein. 
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Dieser Epithelabschnitt bildet den inneren Teil eines ringférmigen Ge- 
wolbes, dessen auBerer Teil die Stielau8enwand erzeugt. Seine Zellen 
sind erheblich niedriger und gewinnen dort, wo die Ringtaschenmuskeln 
inserieren und die zweizelligen Driisen liegen, wieder enge Verbindung 
mit der Cuticula. 

Die Neubildung des ganzen Haftorgans beginnt in der Peripherie 
der Haftscheiben-Zone und setzt sich von hier aus nach der Mitte fort 
(Abb. 5a—i). Zuerst vergréBern sich die Zellen der Peripherie mitsamt 
ihren Kernen erheblich und leiten damit einen eigenartigen Vorgang 
der Cuticulabildung ein. Die nach innen anschlieBenden Zellen bereiten 
sich zur Bildung der Sohlenmembran vor, indem sie sich in ihrer Mitte 
verschmalern, wahrend die basalen Enden mit den Kernen und die 
distalen Enden weiterhin dicht aneinanderschlieBen. An diesen Enden 
erscheint nun ein erst schmaler, dann immer breiter werdender Saum, 
der sich zunehmend zentripetal ausdehnt. Genau dieselben Form- 
anderungen machen iibrigens auch die Epithelzellen der Sohle der 
krallenfoérmigen Anhange durch, die ebenfalls eine Cuticula mit Birsten- 
besatz zu liefern haben. 

Im weiteren Verlauf der Entwicklung bilden die vergréRerten Zellen 
- der peripheren Haftscheiben-Bildungszone iiber die allgemeine Epithel- 
_ Oberflache hinaus lange Fortsadtze (Abb. 5c, 10, 11), die peripher ge- 
richtet sind und sich schlieBlich in eine Epithelfurche hineinlegen, die 
am Ubergang der hohen zu den niedrigen Zellen entsteht (Abb. 5d). 
Sie sind die Anlage der beiden Fransenséume. Dieser Vorgang des Aus- 
wachsens setzt sich nach innen auf die angrenzenden Zellen fort, die 
soeben die Sohlencuticula ausschieden; dadurch hebt sie sich immer 
' weiter von der ehemaligen Epitheloberflache ab (Abb. 5e). Diese bleibt 
' aber auch weiterhin erkennbar, denn die SchluBleisten der Epithelzellen 
erhalten sich auch noch, wenn die Zellfortsatze iiber sie hinauswachsen. 
Sie kennzeichnen den ehemaligen Verlauf der Epitheloberflache im 
~ Axialschnitt als feine Linie (Abb. 5e—g). 

Die Fortsatze der Epithelzellen sind anfangs rein plasmatisch. Sie 
~nehmen nun die Form der mannigfaltigen Differenzierungen des freien 
Haftscheibenrandes an: Die Kanale beginnen sich abzuzeichnen und 
eine aus mehreren Zellfortsatzen gebildete Verdichtung von Fortsatzen, 
die sich an ihrem Ende verbreitert und auf dessen Ventralseite einen 
Kanal umfa8t, 1aBt sich als kiinftiger AuBenstrahl erkennen (Abb. 5e 
und f, 12). Die Biistencuticula liegt den inneren Zellfortsatzen anfangs 
noch an, lést sich dann aber von ihnen, wobei die Facherfasern aus- 

gezogen werden. 

Wiahrend dieser Vorginge erstreckt sich das Zellwachstum proximal 
auf den ganzen Bereich der Biirstencuticula. Dadurch nimmt das 
Epithel an Flachenausdehnung zu, kann sich aber mit seiner Oberflache 
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nicht ausbreiten, da diese sich durch die Cuticula und die nun ein- 
setzende Chitinisierung der Zellfortsitze immer mehr befestigt. Die 
Basis der Zellen dagegen vermag sich ungehindert auszubreiten, wobei 
sie eine Falte bildet. Die Epithelzellen stehen hier nun nicht mehr 
parallel; vor allem in der Peripherie nehmen sie S-Form an. Distal vom 


Abb. 5a—i. Axialschnitte durch sich entwickelnde Haftorgane der Larve III. Abb. 5a 

entspricht der Abb. 1 (soeben gehiiutete Larve III), Abb. 5i entspricht der Abb. 4 (alte 

Larve III unmittelbar vor der Haéutung zum Stadium IV), Abb. 5b—h sind dazwischen- 

liegende Entwicklungsstadien. (16) Bildungszelle eines Sohlenhaares, tibrige Bezeichnungen 
wie in Abb. 1 


Kern ziehen die langgestreckten Zellen zu ihrem durch die SchluBleisten 
fixierten Teil (Abb. 5d—f, *) einwarts, von hier aus wenden sich ihre 
Fortsatze in scharfem Bogen wieder auswarts. 

Der Vorgang des Zellwachstums und die dadurch bedingte Ver- 
breiterung der Epithelfliche erfaBt etwas spater auch die proximalen 
Teile des Bildungsepithels. Hier tritt die Cuticulabildung aber erst 
spater ein, und so konnen Basis und Oberflache in gleichem MaBe breiter 
werden. Die parallele Lage der Zellen zueinander bleibt daher ab- 
gesehen von geringen Schragstellungen gewahrt (Abb. 5£—h). 


Abb. 5e—i 
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In der distalen Zone der Haftscheibenbildung hat wahrend der be- 
schriebenen Vorgange die Chitinbildung der Sohlencuticula eingesetzt. 
Diese Cuticula ist anfanglich weder optisch anisotrop, noch zeigt sie bei 
Kongorot-Farbung Dichroismus. Aber noch ehe sie in der distalen Zone 
ihre volle Breite und Dicke erreicht hat, erscheinen diese Merkmale der 
Chitinbildung, wobei sie sich von der Basis der Cuticula zu deren Ober- 
flache und von der Peripherie nach der Achse ausdehnen. Es ist dabei 
nicht mit Sicherheit zu entscheiden, ob der Vorgang eine Einlagerung 
von Chitinmizellen in die vorher rein plasmatische Cuticula darstellt 
oder ob es sich dabei nur um die Gleichrichtung bereits vorhandener, 
aber bisher ungeordneter Chitinmizellen handelt. Fir die erste Deutung 
spricht, daB die Cuticula bei diesem Vorgang noch erheblich an Volumen 
zunimmt. 

Bald nach Beginn der Chitinisierung der Sohlencuticula lassen sich 
auch in den Zellfortsitzen feine Chitinlamellen erkennen. Die bei der 
Trennung der Cuticula vom AuBenstrahlbiindel entstehenden Facher- 
fasern sind von Anfang an chitinisiert. Ihre basalen FiiBchen erheben 
sich auf einer wellenfOrmigen, diinnen Chitinmembran, die das AuBen- 
strahlbiindel bedeckt. Bald darauf zeigen aber auch die der Membran 
aufliegenden Biindelfasern Dichroismus. Die AuBenstrahlen chitini- 
sieren also von der Haftscheibenunterflache her, zu der sie etwa parallel 
liegen, nach der Tiefe. Hierbei zeigt sich nun héchst eindrucksvoll, da 
die tiefer liegenden Zellfortsatze des AuBenstrahlbiindels, bevor sie 
dichroitische Kongorotfarbung aufweisen und erstarren, noch plasma- 
tische Zellbestandteile sind: Das Ende des AuBenstrahlbiindels ist zu 
dieser Zeit noch nicht krallenférmig abwarts gebogen, sondern in einen 
dorsalen und einen ventralen Zipfel verbreitert. Der letztere wird zum 
krallenférmig abwarts gebogenen Ende, der obere dagegen wachst dorsal 
zum Randwulst aus, der erst spater chitinisiert wird (Abb. 5g). 

Auf die Zone der Epithelzellen, die sich zu Fortsatzen verlangern 
und die AuBenzone der Haftscheibe bilden, folgt nach innen ein Ring 
von Epithelzellen, die nach der Bildung der Sohlencuticula keine Fort- 
sitze bilden. Ihre Stirnflichen bleiben mit der Cuticula verbunden. 
die sich hier nicht unter Bildung von Facherfasern ablést. Aber auch 
diese Zellen haben damit ihre chitinbildende Tatigkeit noch nicht be- 
endet, denn nun lagern ihre auf der Cuticula senkrecht stehenden Enden 
ebenfalls Chitinmizellen in ihr Protoplasma. Diese sind wie in den 
Aufenstrahlen in Richtung der Zellachse geordnet, stehen hier also 
senkrecht zur Cuticula. Jedes der chitinisierten Zellenden wird zu einer 
Saule der Palisadenzone (Abb. 5h, 13). 

Der Randwulst, die AuBenstrahlen und die Palisaden wie tiberhaupt 
die Bildungen des Haftscheibenrandes werden, wie hier gezeigt wurde, 
in grundsatzlich anderer Weise gebildet als die innere Zone der Haft- 
scheibe, die Stielinnenwand und der Kolbenapparat. Diese zeigen das 
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gewohnte Bild einer Chitinsekretion an der Stirnfront des Bildungs- 
epithels, die dabei die Form der Cuticula bestimmt. Die Randbezirke 
_ der Haftscheibe dagegen werden von den verlingerten Enden der Zellen 
des Bildungsepithels als lebende, protoplasmatische Gebilde angelegt, 
in die nachtraglich Chitinmizellen eingelagert werden. Das Chitin wird 
hier also nicht, wie dies zumeist geschieht, durch , sekretion‘‘, sondern 
durch ,,Segregation (RicHarps 1951, S. 174) gebildet. 

Die innere Zone des die Haftscheibe bildenden Epithels vergréBert 
nach der Ausbreitung der auBeren Zone ebenfalls ihre Oberflache 
(Abb. 5f—h). Sie ist aber, wenn sich im Haftscheibenrand alle die ge- 
nannten Differenzierungen bereits vollzogen haben, erst von einer 
diinnen Cuticula bedeckt; sie bildet die Fortsetzung der machtigen 
Sohlencuticula der AuBenzone, ist aber noch so dehnbar, daB sie die 
Ausbreitung ihres Bildungsepithels nicht behindert. Es besteht daher 
weiterhin aus einer Schicht wohlgeordneter, zum Innenrand niedriger 
werdender Zellen. Jetzt setzt aber auch unter dieser diinnen Sohlen- 
cuticula die Chitinisierung ein, hier aber einfach durch Sekretion 
(Abb. 5h, 14). Zuerst werden die Innenstrahlen gebildet und nach Ab- 
schluB dieses Vorganges erscheint unter den Anschwellungen dieser 
Strahlen die Ringfaserschicht (Abb. 5i, 15). Chitinbildung durch 
Segregation ist hier nicht feststellbar. 

Wahrend sich nun auf der apicalen Seite der Epithelzellen die zen- 
tralen Teile der Haftscheibe bilden, tritt auf der basalen Seite ebenfalls 
eine chitindse Cuticula auf (Abb. 5h, 7a)! Wie schon auf S. 256 dargelegt 
wurde, ist nicht anzunehmen,da8 das einschichtige Bildungsepithel nach 
beiden Seiten Chitin auszuscheiden vermag. Es mu also wohl nicht 
nur eine einfache Epithelschicht, sondern in Wirklichkeit eine Epithel- 
falte vorliegen, deren innerer Schenkel aus einer auBerst diinnen, kern- 
losen Plasmaschicht besteht. Auch diese ist natiirlich als zellig anzu- 
nehmen; so miissen ihre Zellkérper und Kerne anderwarts gesucht 
werden. Die sekretorische Leistung der diinnen Plasmalage ist erheblich, 
denn sie bildet die ganze Stielinnenwand mit der dickwandigen Man- 
schette! Als Bildungszellen kommen daher wohl nur die Riesenzellen 
(Abb. 5h, 7) in Frage, die um die Peripherie des Kolbengelenkhaut- 
Bildungsepithels einen Kranz bilden. Ihr Zellkérper ragt mit seinem 
gerundeten, basalen Teil in die Leibeshdhle hinein; ihr distaler Teil 
liegt, sich ventral verschmalernd, dem Haftscheibenbildungsepithel an. 
Andererseits entsenden die untersten Zellen dieses Epithels haufig einen 
Fortsatz aufwarts und einwarts. Der dazwischenliegende feine Plasma- 
belag allerdings ist so diinn, daB er selbst bei stérksten Vergroferungen 
nicht mit Sicherheit zu erkennen ist (Abb. 5h). 

Erst spat vollendet die StielauBenwand ihre Entwicklung, obwohl 
auch sie schon friih einsetzt. Die an die Bildungszellen der Aufen- 
strahlen peripher angrenzenden Zellen liefern aus ihrem Endteil die 
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dorsale Oberflaiche der Haftscheibe, mit ihrem inneren Teil die Ober- 
fliche der StielauBenwand. An der Grenze der beiden Abschnitte 
bilden sie eine anfangs sehr enge Schleife, an der die SchluBleistenlinie 
beginnt (Abb. 5e—g, *). Haftscheibenoberseite und StielauBenwand 
liegen erst dicht aufeinander und nur an ihrer Grenze besteht in der 
genannten Schleife ein kleines Lumen (Abb. 5e, *). Spater wird dieses 
sehr viel gréBer; die beiden Lamellen trennen sich vor allem dadurch, 
daB nun die StielauBenwand durch Langenwachstum in Falten gelegt 
wird (Abb. 5h und i). Zu Beginn ist erst eine Falte erkennbar, dann 
zwei und bei Vollendung des neuen Haftorgans sind es fiinf Falten. 
Die AuBenwand bildet nun einen Balgen, der bis zur Hautung gefaltet 
bleibt (Abb. 5i, 5a). Spater entsteht die diagonale Innenlamelle der 
StielauBenwand (Abb. 5i, 56). Erst wenn die Entwicklung auch der 
zentralen Teile des Haftorgans abgeschlossen ist und die Epithelfalte 
sich zuriickzuziehen beginnt, legen sich protoplasmatische Zellfortsatze 
aus den 4uBeren Bereichen des Bildungsepithels quer durch den ganzen 
Hohlraum zwischen StielauSenwand und Stielinnenwand und bilden 
hier die Innenlamelle der StielauBenwand. Damit grenzen sie den intra- 
cuticularen Raum ab (Abb. 5i, 6). Ob es sich dabei um dieselben Zellen 
handelt, die vorher die Haftscheibe und die AuBenlamelle der Stiel- 
auBenwand bildeten oder ob einzelne Zellen dieser Epithelbezirke an 
jenen Bildungen unbeteiligt blieben und jetzt erst tatig werden, konnte 
nicht geklart werden. 

Es verdient besondere Beachtung, daB die Zellen, welche die Innen- 
lamelle der StielauSenwand bilden, im peripheren Teil des Bildungs- 
epithels liegen, also in jenem Abschnitt, der auch die AuBenlamelle der 
StielauBenwand und den gréBeren Teil der Haftscheibe bildet. Damit 
gehoren alle diese Teile zu demselben Schenkel der grofen, ringférmigen 
Cuticulafalte, als die Stiel- und Haftscheibe des Haftorgans aufzufassen 
sind. 

Die letzte Phase der Entwicklung des Haftorgans ist seine Ent- 
faltung. Sie vollzieht sich unmittelbar nach dem Abwurf des alten 
Organs in der Weise, daB der schmale Raum zwischen der Haftscheibe, 
der diagonalen Innenlamelle der StielauBenwand und der balgartig ge- 
falteten Stielaufgenwand mit Hilfe von Driisensekret aufgepumpt wird. 
Der Balgen streckt sich und der intracuticulare Raum wird nun zu 
einem prallen, fliissigkeitserfiillten Ring (Abb. 2, 6). Die in den Abb. 1, 2 
und 4 erkennbaren Falten der AuSenwand sind durch die Paraffin- 
einbettung entstandene Schrumpfungserscheinungen, denn noch am 
fixierten und in 80%igem Alkohol aufbewahrten Material erscheint die 
AuBenwand prall gewélbt. Der intracuticulare Raum hat somit die 
Funktion eines Schwellkérpers, der die bei der Hautung fertig skleroti- 
sierte Haftscheibe aus der Kegelform in eine Ebene ausbreitet und in 
dieser Stellung stabilisiert. 
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D. Diskussion der ontogenetischen Befunde 

Im Abschnitt tiber die Problemstellung (S. 240) wurde die Frage aut- 
geworfen, wie die Neubildung des Haftorgans unter dem alten, sehr 
viel kleineren Organ méglich ist, ohne bis zuletzt seine Funktion zu 
beeintrachtigen. Unter diesem Gesichtspunkt sind alle Besonderheiten, 
durch die sich die hier beschriebenen Entwicklungsvorginge von ahn- 
lichen bei anderen Insekten unterscheiden, zu erklaren. Stiel und Haft- 
scheibe sind letzten Endes als eine ringférmige Faltenbildung der 
Cuticula aufzufassen, wobei die Stielinnenwand den inneren, die Haft- 
scheibe und StielauBenwand den duBeren Faltenschenkel darstellen. 
Im Inneren dieser Falte miissen sich die entsprechenden Teile in ver- 
groBertem Mafstab neu bilden. Vom III. zum IV. Larvenstadium ver- 
groBern sich die linearen Mae der Haftscheibe auf das etwa 1,4fache, 
die Oberflachen wachsen also auf etwa das Doppelte. Die Unterbringung 
des gréBeren Organs im Hohlraum des kleineren wird durch die folgenden 
Besonderheiten erméglicht. 

1. Die Haftscheibe befindet sich infolge Raummangels an ihrem 
Bildungsort wahrend ihrer Entstehung in einer véllig anderen Stellung 
als zur spateren Zeit ihrer Tatigkeit. Die beiden Stellungen lassen sich 
mit denen eines halb und eines ganz ausgespannten Schirms vergleichen. 

2. Die Entfaltung der Haftscheibe in die Horizontale erfordert einen 
Entfaltungsmechanismus, der ihr in der neuen Stellung véllige Stabilitat 
verleiht. Solche Mechanismen beruhen im Insektenreich zumeist auf 
dem Einpumpen von Hamolymphe oder von Luft. Beide Méglich- 
keiten entfallen hier, da das Bildungsepithel das Innere des Organs nicht 
auskleidet. Das Haftorgan kann daher weder Blutraume noch Tracheen 
enthalten. Als Schwellkérper wirkt hier ein intracuticularer Hohlraum 
mit balgenartig gefalteter Aufenwand, der mit Driisensekret auf- 
gepumpt wird. Dies hatte bereits KomAreKk (1914) erkannt, jedoch 
falsch gedeutet. 

3. Der zur Bildung des neuen Organs erforderliche Raum wird 
dadurch frei, daB das Bildungsepithel sich nicht in ihn vorwélbt, son- 
dern als breites Gewélbe in die Leibeshohle hineinreicht. Die der cuti- 
cularen Faltenbildung entsprechende Epithelfalte ist trotzdem erhalten, 
bleibt aber klein und vergréBert sich nur kurzfristig wahrend der Bildung 
der Haftscheiben-Innenzone. Zudem ist der Innenschenkel dieser Epithel- 
falte zu einer auBerst diinnen Schicht ausgezogen. Ihre Zellen, die 
Riesenzellen, ragen mit ihrem Hauptteil in die Leibeshdhle hinein. 
Durch diese eigenartige Verlagerung (Abb. 1) schafft das Epithel der 
cuticularen Neubildung den gréBtméglichen Raum. 

4. Durch die Verlagerung der cuticularen Haftscheibenanlage einer- 
seits und ihres Bildungsepithels andererseits werden ihre korrespon- 
dierenden Abschnitte stellenweise weit voneinander getrennt. Dadurch 
wird hier die iibliche Bildungsweise des Chitins durch Sekretion, bei der 


264 P. RIeETSCHEL: 


das Bildungsepithel zugleich die Matrix fiir die neue Cuticula bildet, 
unméglich. An ihre Stelle ist die Cuticulabildung durch Segregation 
(RicHarps 1951) getreten: Die Zellen der Epidermis formen mit ihren 
lang auswachsenden Fortsatzen die peripheren Abschnitte der Haft- 
scheibe in allen Einzelheiten vor. Diese anfangs rein protoplasmatischen 
Bildungen werden dann anschlieBend durch Einlagerung von Chitin- 
Mizellen in Cuticula umgewandelt. Offenbar erméglicht dieser Bildungs- 
modus die Erzeugung sehr viel komplizierterer Neha in pha als 
die Bildungsweise durch Sekretion. 


Zusammenfassung 

An Larven von Liponeura cinarescens LOEW werden die Angaben 
friiherer Autoren tiber den Bau der Haftorgane der Blepharoceriden- 
larven tiberpriift und teils erganzt, teils berichtigt. Dadurch erfahrt 
auch die Deutung ihrer Funktion eine Reihe von Korrekturen: 

1. Das Haftorgan arbeitet ausschlieBlich als Vakuumpumpe, nicht 
mit Hilfe von Klebesekreten, wie dies KoMAREK und HOFENEDER 
annahmen. 

2. Der kraniale V-formige Ausschnitt des Haftscheibenrandes dient 
seiner Beweglichkeit sowie vor dem Ansaugen dem Wasseraustritt, 
nicht jedoch dem Wassereintritt, wie dies HOFENEDER beschrieb. 

3. Ventilklappen, die CAMPBELL und Hora beschrieben, fehlen dem | 
V-formigen Ausschnitt zumindest der untersuchten Art. Die von Hora 
und von HorENEDER angenommenen Flutungssysteme gibt es nicht. 

4. Die sichelférmigen Haare der Haftscheibensohle sind weder 
Driisenéffnungen (KoMAREK) noch Trachealéffnungen (CAMPBELL) noch 
Offnungen zum Einstrémen von Wasser zwecks Loslésung der Haft- 
scheibe (Hora), sondern ebenso wie die aihnlich angeordneten Haare 
der Larven der Psychodide Neotelmatoscopus indicus (FEUERB.) Sternal- 
borsten. Durch die weite Trennung von Epithel und Cuticula im 
Blepharoceridensaugnapf haben sie hier ihre Sinnesfunktion verloren 
und sind jetzt atelische Bildungen vestigialer Natur. 

5. Der Birstenbesatz der Haftscheibensohle verhindert ihre Ver- 
schiebung in seitlicher Richtung durch die Strémung. Ihre Haftung lat 
sich mit derselben Funktion der Haftsohle der Geckonen vergleichen. 
Die abwarts gebogenen Spitzen der AuBenstrahlen sind an diesem Vor- 
gang (entgegen der Ansicht Horas) nicht beteiligt. 

Die Neubildung der Haftorgane vor der Hautung weist eine Reihe 
von Besonderheiten auf, die unter dem Gesichtspunkt zu verstehen 
sind, da hier im Hohlraum des alten, also kleineren Organs das neue, 
also gréBere Organ angelegt und bis zur vollen Funktionsfahigkeit ent- 
wickelt werden muf, ohne das alte Organ bis zum Augenblick der 
Hautung in seiner Funktion zu beeintrachtigen. 
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1. Die Haftscheibe wird in Anpassung an den vorhandenen Raum 
in einer von der endgiiltigen stark abweichenden Lage gebildet. 

2. Ihre endgiiltige Lage und Stabilisierung erhalt die Haftscheibe 
erst unmittelbar nach der Hautung durch einen intracuticularen Schwell- 
kérper, der sich mit Driisensekret fiillt. 

3. Das Bildungsepithel von Stiel und Haftscheibe gibt durch seine 
Verlagerung und Ausbildung dem zu bildenden cuticularen Organ den 
groBtméglichen Raum frei. 

4. Durch die raumbedingte Verlagerung des Bildungsepithels einer- 
seits und des zu bildenden Organs andererseits riicken die korre- 
spondierenden Teile des Haftscheibenrandes weit auseinander, so daB 
die Epidermis nicht mehr als Matrix der zu bildenden Cuticula dienen 
kann. An die Stelle der Cuticulabildung durch Sekretion tritt hier ihre 
Bildung durch Segregation. Das Bildungsepithel wachst in lange Fort- 
sitze aus, die alle Strukturen der Haftscheibe plasmatisch vorbilden 
und dann durch Einlagerung von Chitinmizellen in Cuticula verwandeln. 
Dieser seltene Bildungsmodus gestattet offenbar die Entstehung sehr 
viel komplizierterer Chitinstrukturen als die allgemein verbreitete 
Sekretion. 
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A. Einleitung 


Die Schwimmblase der Fische ist in erster Linie ein hydrostatischer 
Apparat, der den Tieren das Schweben in einer gewissen Wasserhéhe 
ohne Muskelanstrengung erméglicht. Unter unseren Sufwasserfischen 
fehlt die Schwimmblase bei der Koppe (Cottus gobio). Wir haben es 
hier mit einer Fischart zu tun, die meistens dem Boden aufliegt und 
die nie richtig schwebt. 


Auch bei den am Boden lebenden schmerlenartigen Fischen (Cobi- 
tiden) ist die Schwimmblase als Schwebeorgan riickgebildet und als 
Barometerorgan umgebildet. 


Unter den Meeresfischen fehlt die Schwimmblase den Haifischen, 
die sehr rasch die Wassertiefe wechseln, wobei das gasgefiillte Organ 
hinderlich ware. Bei den Plattfischen (Pleuronectiden) ist die Schwimm- 
blase nur vorhanden, solange die Tiere als Larven planktonisch leben 


und im Wasser schweben. Sie wird vollkommen ruckgebildet, wenn 
diese Fische zum Bodenleben iibergehen. 


Bei den meisten Fischfamilien (Clupeiden, Gadiden, Esociden, 
Perciden, Salmoniden) tritt uns die Schwimmblase als einfacher lang- 
gestreckter gasgefiillter Schlauch entgegen, der in der Riickengegend 


der Leibeshéhle liegt. Nur die Cypriniden haben eine zweigeteilte 
Schwimmblase. 
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B. Natiirliche Formverinderungen bei der Schwimmblase 


des Karpfens 


Die zweigeteilte Schwimmblase des Karpfens erméglicht nun nicht 


nur ein waagrechtes 
bestimmten Bedingungen 
kann vielmehr der Fisch 
auch ohne Muskelanstren- 
gung und ohne dauernde 
Flossenbewegungen _ eine 
Schraglage einnehmen. 
Abb. 1 zeigt uns in 
einer schematischen Dar- 
stellung die verschiedene 
Form der Schwimmblase 
des Karpfens bei ver- 
schiedenen KoOrperlagen. 
Bei A steht der Fisch- 
k6érper waagrecht. Beide 
Abteilungen der Schwimm- 
blase sind etwa_ gleich 
groB. Bei anderen Cypri- 
niden (Leuciscus rutilus) 
ist oft die hintere Abtei- 
lung der Schwimmblase 
bei waagrechter K6rper- 
lage sehr viel gréBer. Be- 
findet sich nun ein Karp- 
fen in Atemnot und steht 
er in Schraglage mit dem 
Kopf nach oben gerichtet 
(B), wo er Luftblaschen 
von der Wasseroberflaiche 
schnappt und in der Mund- 
hohle kreisen 1la8t, um 
seinen Sauerstoffbedarf zu 
decken, so ist der vordere 
Teil der Schwimmblase 
starker gefillt. Er weitet 
und vergréBert sich und 
der hintere Abschnitt 
hangt ihm dann oft nur 
wie ein kleines Zipfelchen 
an. 
gehalten. 


Schweben. 


Zu gewissen Zeiten und unter 


Abb. 1. Schematische Darstellung der verschiedenen 
Form der Schwimmblase des Karpfens bei ver- 
schiedenen Kérperlagen. A Der Karpfenk6rper steht 
waagrecht. Beide Abteilungen der Schwimmblase 
sind etwa gleich groB. B Der Karpfen steht in 
Atemnot mit dem Kopf schrag nach oben gerichtet. 
Die vordere Abteilung der Schwimmblase ist stark 
vergréBert. Die hintere Abteilung ist klein. C Der 
Karpfen steht im Winterschlaf. Der Kopf ist nach 
dem Boden zu gerichtet, der Sehwanz zeigt schrag 
nach oben. Die hintere Abteilung der Schwimm- 
blase ist stark vergroBert. Die vordere Abteilung 
ist klein 


Der Korper wird so in Schraglage mit dem Kopf nach oben 
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Genau umgekehrt ist der Fiillungszustand der beiden Schwimm- 
blasenabteilungen, wenn der Karpfen im Winterschlaf am Grund eines 
Gewassers steht (C). Nun ist der Kopf dem Untergrund schrag zu- 
gekehrt, und der Unterkiefer liegt oft dem Boden auf. In diesem Falle 
ist der hintere Abschnitt der Schwimmblase stark mit Gas gefiillt und 
erweitert, und er hebt das Schwanzende des Fischkérpers schrag nach 
oben. Der vordere Schwimmblasenabschnitt ist klein und zusammen- 
gepreBt, so daB der schwere Kopf nach unten sinken muB. 


C. Wirbelsiulenverkriimmung beim Karpfen 
Wirbelséulenverkriimmung ist bei Knochenfischen nicht selten. Nach 
WounveEr (1949) kommen folgende Ursachen fiir die Wirbelsdulen- 
verkriimmung bei Fischen in Frage: 
1. Mechanische Schadigung, 
. Strahlenschadigung, 
. Schadigung durch Gifte, z. B. Nikotin, Phosphor, 
. Schaidigung durch Sauerstoffmangel, 
. Vitaminmangel oder einseitige Ernahrung, Pockenkrankheit, 
. Stoffwechselstérungen bei Laichansatz und Schwangerschaft, 
. nach infektidser Bauchwassersucht, 
. infolge von Bandwurmbefall, 
. durch Parasitenbefall im Knorpel. 


Oot OFF W be 


In vorliegendem Fall scheint es sich um die Folge einer Ernahrungs- 
stérung zu handeln, da die Karpfen in bauchwassersuchtfreien Betrieben 
besonders vom 2. zum 3. Lebensjahr verkriimmten. In Teichen mit 
schwacher Besetzung bei reiner Naturnahrung trat keine Wirbelsaulen- 
verkrimmung auf. Bei dem gleichen Karpfenstamm war sie jedoch zu 
beobachten, sobald bei einsbmmerigen und bei zweisbmmerigen Karpfen 
Kunstfutter in starkerem Ma verabreicht wurde. 

Kine Eigenart dieser Wirbelséulenverkrimmung beim Karpfen ist 
es auch, da sie mit Vorliebe bei einem bestimmten Stamm auftritt 
und da vor allem die Lenden- und vordere Schwanzregion von der 
Verkriimmung betroffen wird. 

Die Wirbelsiulenverkriimmung beim Karpfen (WuNDER 1934) darf 
nicht verwechselt werden mit der Wirbelsdulenverkiirzung (WUNDER 
1949). Letztere tritt als erbliches Merkmal auf. 


D. Einflu8 der Wirbelsiiulenverkriimmung auf die Gestalt 
der Schwimmblase 
Sehen wir uns nun einmal an Hand von Abbildungen etwas genauer 
an, welchen KinfluB die Wirbelsiulenverkriimmung in der Lenden- 
gegend auf die Gestalt der Schwimmblase beim Karpfen hat. 
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Abb. 2 zeigt einen Karpfen von normalem langgestrecktem Ko6rper- 
bau. Das Hohen-Langen-Verhaltnis betraigt etwa 1:2,3. Die Kopflange 
ist etwa viermal in der Koérperlinge ohne Schwanz enthalten. Der 
Kopf wirkt verhaltnismaBig klein. 

Auf Abb. 3 ist ein auffallend hochriickig erscheinender Karpfen mit 
Wirbelsaulenverkriimmung (Skoliose) dargestellt. Hohen-Langen-Ver- 
haltnis etwa 1:1,8. Verhaltnis der Kopflange zur Korperlange etwa 
1:2,7. Man erkennt die seitliche Verkriimmung der Wirbelsiule be- 
sonders im letzten Kérperdrittel. 

Abb. 4 fiihrt die normal gebaute Wirbelsaule eines langgestreckten 
Karpfens entsprechend Abb.2 vor Augen. Die Brustwirbel und die 
Lendenwirbel sind gleichmaBig entwickelt. Der Raum unter ihnen steht 
fiir die Unterbringung der Schwimmblase zur Verfiigung. Der Pfeil 
kennzeichnet die Ausdehnung dieses Raumes. Es mu noch bemerkt 
werden, da in der Lendengegend die unteren Fortsadtze auseinander- 
streben und daf sich dazwischen die Schwimmblase den Wirbelkérpern 
anlegen kann. 

Abb. 5 zeigt die Wirbelsdule des verkrimmten Karpfens entsprechend 
Abb. 3. Wahrend die Brustwirbel normal und gleichmaBig ausgebildet 
sind, ist bei den Lendenwirbeln eine seitliche Verkrttmmung (Skoliose) 
aufgetreten, die sich auch noch auf die Schwanzwirbel erstreckt und 
wellenfoérmige Kriimmungen zeigt. Fir die Unterbringung der Schwimm- 
blase steht nur noch der verkiirzte Raum unter den Brustwirbeln zur 
Verfiigung, wie dies der Pfeil angibt. 

Abb. 6 zeigt das Aussehen von Keilwirbeln, wie sie bei der seitlichen 
Wirbelsaulenverkrimmung (Skoliose) auftreten. Auf der konvexen 
Seite sind die Wirbelkérper stark vergréBert und auseinandergezogen. 
Die Einzelheiten fiir zwei Wirbelkérper sind nochmals in einer Strich- 
zeichnung bei a und 6b unten festgehalten. 

Abb. 7 zeigt die Verhaltnisse entsprechender Keilwirbel von der 
konkaven Seite aus betrachtet. Die Wirbelkérper sind auf dieser Seite 
stark zusammengepreBt und verkleinert. Die Strichzeichnung unten 
zeigt nochmals die Verhaltnisse fiir die drei Wirbel c, d und e. 

Sehen wir uns nun die Gestalt der Schwimmblase zunachst bei dem 
langgestreckten Karpfen entsprechend Abb. 2 mit normaler Wirbelsaule 
entsprechend Abb. 4 an. 

Abb. 8a zeigt die geéffnete Leibeshéhle mit der Lage der Schwimm- 
blase. Beide Abteilungen sind etwa gleich groB. Der Pfeil deutet aut die 
hintere Abteilung, die etwas nach unten gezogen ist, um sie deutlicher 
zu zeigen. 

Bei dem hochriickigen Karpfen mit Wirbelsdulenverkrimmung ent- 
sprechend Abb. 3 und 5 ist nur der vordere Abschnitt der Schwimm- 
blase groB und gut ausgebildet, wie dies Abb. 8b zeigt. Der Pfeil deutet 
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Abb. 2. Ein Karpfen von normalem langgestrecktem Kérperbau. Héhen-Langen- 
Verhaltnis 1:2,3. Kopflange etwa viermal in der Korperlange enthalten 


Abb. 3. Auffallend hochriickig erscheinender Karpfen mit Wirbelsiulenverkriimmung. 
Hohen-Lingen-Verhaltnis lise 1,8. Verhaltnis Kopflange zu Kérperlainge 1:2,7. Man erkennt 
die seitliche Verkriimmung der Wirbelsiule im letzten Korperdrittel 
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auf den hinteren Abschnitt, der zu einem kleinen Zipfelchen zusammen- 
geschrumpft ist. 


Abb. 4. Normal gebaute Wirbelsdule eines langgestreckten Karpfens entsprechend Abb. 2. 

Die Brustwirbel und die Lendenwirbel sind gleichmaBig entwickelt. Der Raum unter 

ihnen steht fiir die Unterbringung der Schwimmblase zur Verfiigung. Der Pfeil kenn- 
zeichnet die Ausdehnung dieses Raumes 


Abb. 5. Wirbelsdule eines hochriickigen Karpfens entsprechend Abb. 3. Wahrend die 

Brustwirbel normal und gleichma@ig ausgebildet sind, ist bei den Lendenwirbeln eine 

seitliche Verkriimmung (Skoliose) aufgetreten, die sich auch noch auf die Schwanzwirbel 

erstreckt. Es steht nur noch fiir die Unterbringung der Schwimmblase der Raum unter 
den Brustwirbeln zur Verfiigung, wie dies der Pfeil angibt 


Diese Erscheinung ist darauf zuriickzufiihren, da infolge der Wirbel- 
siulenverkriimmung der Raum in der Leibeshdhle stark verktrzt war 
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a 6b 
Abb. 6. Keilwirbel aus der Lendengegend des Karpfens von der konvexen Seite betrachtet 
bei seitlicher Wirbelsdulenverkriimmung (Skoliose). Man sieht, da8 hier die Wirbelkérper 
stark vergréRert und auseinandergezogen sind 


und nur zur Unterbringung des vorderen Schwimmblasenabschnittes 
ausreichte. 
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ilwi i der konkaven Seite betrachtet. Die 
ie gleichen Keilwirbel wie auf Abb. 6 von betrach 
aes ee sind auf dieser Seite stark zusammengepreBt und verkleinert 


Es kénnen nun aber auch Fille auftreten, in denen der Raum in der 
Leibeshéhle nicht ganz so stark wie bei Wirbelsiulenverkriimmung 


Lo% 
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beengt ist. Dies ist der Fall bei einer Hochriickigkeit, welche infolge 
von Wirbelsdulenverkiirzung besonders beim Aischgriinder Karpfen 
auftreten kann. 


Abb. 8a. Eréffnete Leibeshéhle eines langgestreckten Karpfens entsprechend Abb. 2. 

Die beiden Schwimmblasenabteilungen sind etwa gleich groB. Der hintere Abschnitt ist 

hier etwas nach unten gezogen, um ihn deutlicher sichtbar zu machen. Der Pfeil zeigt auf 
den hinteren Abschnitt der Schwimmblase 


Abb. 8b. Geéffnete Leibeshéhle eines Karpfens mit Wirbelsiulenverkriimmung in der 

Lendengegend entsprechend Abb. 3. Die Leibeshéhle ist stark verkiirzt. Nur noch der 

vordere Abschnitt der Schwimmblase ist gut entwickelt. Der hintere Abschnitt, auf den 
der Pfeil zeigt, ist zu einem kleinen Zipfelchen verkiimmert 


Abb. 9 zeigt bei einem solchen Fisch, daB der vordere Abschnitt 
der Schwimmblase normal ausgebildet ist. Der hintere Abschnitt ist 
deutlich kleiner. Er ist aus seiner waagrechten Lage gewichen und zeigt 
nun nach abwarts und nach der Seite. In diesem Fall lag eine beulen- 
formige Ausbuchtung der Bauchwand auf der linken Seite vor, in welche 
der hintere Abschnitt der Schwimmblase mit seiner Spitze hereinragte. 

Wir kénnen diese Erscheinung (Verlagerung des hinteren Schwimm- 
blasenabschnittes und beulenartige Vorbuchtung der Bauchwand auf 
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einer Seite) sowohl bei Wirbelsiulenverkriimmung als auch bei Wirbel- 

sdulenverkiirzung finden. Sie ist eine Folge der Verkiirzung des Raumes 
_in der Leibeshohle. 

Es kann aber auch eine ahnliche Erscheinung bei langgestreckten 

Karpfen vorkommen, wenn an einer Seite Rippen gebrochen sind. Wir 

' beobachten dies besonders bei Laichkarpfen. Hier findet eine Be- 


otc” 


Abb. 9 zeigt die Gestalt der Schwimmblase bei einem hochriickigen Aischgritinder Karpfen 
(Héhen-Langen-Verhiltnis 1:1,8) mit Wirbelséulenverktirzung. Auch hier ist der Raum 
in der Leibeshéhle stark verkiirzt und beengt. Der hintere Abschnitt der Schwimmblase 
ist deutlich kleiner als der vordere. Er ist aus seiner waagerechten Lage gewichen und 
zeigt nach abwarts und nach der Seite. In diesem Fall lag eine beulenférmige Ausbuchtung 
der Bauchwand auf der linken Seite vor, in welche der hintere Abschnitt der Schwimm- 
pblase mit seiner Spitze hereinragte 
engung des Raumes in der Leibeshdhle durch die starke Laichentwick- 
lung statt. Nach dem Bruch der Rippen auf einer Seite ist eine nach- 
giebige Stelle entstanden. Der hintere Abschnitt der Schwimmblase 
weicht dann dem Druck aus, verlagert sich und buchtet sich in die 
Beule vor. Die schweren Laichkarpfen, die vielfach mehr als 10 Pfund 
Gewicht aufweisen und oft lebhaft beim Fangen umherspringen, kénnen 
leicht bei ungeschickter Behandlung zu Boden fallen und auf einen 
Stein oder einen harten Gegenstand aufprallen und sich an einer Stelle 
die Rippen brechen. Dabei ist besonders die hintere Bauchgegend ge- 


fahrdet, in deren Nahe der hintere Abschnitt der Schwimmblase gelegen 
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Abb. 10. Das Ergebnis eines Versuches mit zwei Karpfen von langgestrecktem K6érperbau 

ist hier dargestellt. Bei dem Fisch Nr. 30 war ein Gewicht von 10 g am Maul angebunden 

worden. Etwa 12 Std spater war der vordere Schwimmblasenabschnitt stirker mit Gas 

gefiillt. Bei dem Fisch Nr. 31 war in der Schwanzgegend ein 10 g-Gewicht befestigt worden. 

Etwa 12 Std spater war der hintere Abschnitt der Schwimmblase viel staérker mit Gas 
gefiillt als bei dem ersten Fisch 


Abb. 11 zeigt die Schwimmblase eines Karpfens mit stark verkiirzter Leibeshéhle beim 

Ubergang zum Winterschlaf. Der hintere Abschnitt der Schwimmblase, der zunachst 

infolge der Raumbeengung nur noch als Zipfelchen ausgebildet war, hat sich hier stark 

vergroBert. Die Blutgefi®e sind deutlich erweitert und sie sehen aus wie injiziert. Diese 
Hrscheinung hat nichts mit der Bauchwassersucht zu tun 


ist. Dieser scheint beim Karpfen in seiner Lage nicht richtig fixiert 


zu sein. Er kann sich deshalb nach unten und nach der Seite ver- 
schieben. 


b 
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Aut Abb. 10 ist das Ergebnis eines Versuches dargestellt, der mit 
zwei Karpfen von langgestreckter K6érperform und normalem Bau der 


4 Wirbelsaule durchgefiihrt wurde. Bei dem Fisch Nr. 30, dessen Schwimm- 


Abb. 12 zeigt die verschiedene Gestalt der Schwimmblase bei normalen langgestreckten 
Karpfen (a), bei Karpfen mit Wirbelsiulenverkurzung (b) und bei Karpfen mit Wirbel- 
siulenverkriimmung (c). Zwischen diesen Formen der Schwimmblase kénnen alle Uber- 
gainge vorkommen, da auch die Wirbelsaulenverkiirzung und die Wirbelsiulenverkriim- 


mung verschieden stark ausgebildet sein kann und dementsprechend den Raum in der 


Leibeshéhle verschieden stark beengt 


blase oben zu sehen ist, wurde ein 10 g-Gewicht am Maul angebunden 


und der Fisch wurde etwa 12 Std spater untersucht. Der vordere 


Schwimmblasenabschnitt ist deutlich starker mit Gas gefiillt. Auf 
demselben Bild unten ist die Schwimmblase des Fisches Nr. 31 zu 
sehen, bei dem ein 10 g-Gewicht in der Schwanzgegend befestigt worden 
war. Etwa 12 Std spater war der hintere Abschnitt der Schwimmblase 


viel starker mit Gas gefiillt, als bei dem ersten Fisch. 
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Der Karpfen hat also die Méglichkeit auch in solchen Fallen durch 
verschiedene Fiillung der Schwimmblasenabteilungen einen Gewichts- 
ausgleich herbeizufiihren. 

Abb. 11 zeigt die Schwimmblase eines Karpfens mit stark ver- 
kirzter Leibeshohle beim Ubergang zum Winterschlaf. Der hintere 
Abschnitt der Schwimmblase, der zunachst infolge der Raumbeengung 
nur noch als Zipfelchen ausgebildet war, hat sich hier stark vergréBert. 
Die BlutgefaBe sind deutlich erweitert und sie sehen aus wie injiziert. 
Diese Erscheinung hat nichts mit der Bauchwassersucht zu tun. Es 
handelt sich vielmehr um eine durchaus normale Erscheinung, die 
regelmaBig bei seuchenfreien Fischbestanden mit verkiirzter Leibes- 
hohle zu beobachten ist. 

Auf Abb. 12 schlieBlich ist nochmals die verschiedene Gestalt der 
Schwimmblase des Karpfens in einem Bilde festgehalten. Bei a sehen 
wir die zweigeteilte gut ausgebildete Schwimmblase eines langgestreckten 
Karpfens bei normalem Bau der Wirbelsdule. Beide Schwimmblasen- 
abteilungen sind gut mit Gas gefiillt und etwa gleich groB. 

Bei b sehen wir die Schwimmblase eines Karpfens mit Wirbel- 
sdulenverkiirzung und einer gewissen Beengung des Raumes in der 
Leibeshohle. Nur der vordere Abschnitt der Schwimmblase ist stark 
mit Gas gefillt und gut entwickelt. Der hintere Abschnitt ist stark 
verkleinert und weicht von der waagrechten Lage ab. Dabei kann er 
u. U. eine Beule an der Bauchwand auf einer Seite hervorrufen. 

Bei c sehen wir die Schwimmblase eines Karpfens mit Wirbel- 
sdulenverkriimmung in der Lendengegend. Nur noch die vordere Ab- 
teilung der Schwimmblase ist gasgefiillt und gut entwickelt. Die hintere 
Abteilung der Schwimmblase ist weitgehend verkiimmert und hangt 
nur noch als kleiner Hautzipfel an. 

Zwischen diesen Formen der Schwimmblase kénnen alle Uberginge 
vorkommen, da auch die Wirbelsiulenverkiirzung und die Wirbelsaulen- 
verkrimmung verschieden stark ausgebildet sein kann. Dement- 
sprechend ist der Raum in der Leibeshéhle verschieden stark beengt. 


E. Besprechung der Ergebnisse und Vergleich mit den Angaben 
in der Literatur 

Schon auf einer Abbildung von SprczaKow (1935) ist zu sehen, daB 
er bei Wirbelséulenverkriimmung eine Verkleinerung des hinteren Ab- 
schnittes der Schwimmblase beobachtet hat. 

Bei friiheren eigenen Untersuchungen (WuNDER 1954) wurde an- 
gegeben, daB sich die Gestalt der Leibeshdhle mit der Verktrzung des 
Fischkérpers verandert. Der Raum fir die Unterbringung der Ein- 
geweide ist zwar etwa gleich groB. Beim langgestreckten Fisch ist aber 
die Leibeshohle lang ausgezogen. Beim verkiirzten Fisch ist die Leibes- 
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hohle in der oberen Region verkiirzt und nach unten vergroBert. Dadurch 
kommt eine Schragstellung und eine veranderte Lage der Organe in 
der Leibeshéhle zustande. 

SCHREITER (1957) hat Lageveranderungen des hinteren Abschnittes 
der Schwimmblase beschrieben, und sie spricht die Vermutung aus, 
daB es zu einer Verkiirzung der Leibeshohle gekommen sei, weil in 
ihrem Fall die Zahl der Lendenwirbel und Brustwirbel vermindert ge- 
wesen sei. Sie sagt dariiber nichts aus, ob bei den Laichkarpfen an den 
Stellen Rippen gebrochen waren, wo eine beulenartige Ausbuchtung 
der Kérperwand entstanden war. 

In vorliegendem Aufsatz wurde Material zusammengetragen, das 
den Einflu8 der Wirbelsiulenverkriimmung und vergleichsweise auch 
der Wirbelsdiulenverkiirzung in der Lendengegend auf die Gestalt der 
Schwimmblase zeigt. 


Zusammenfassung 

An Hand einer schematischen Zeichnung wird zunachst die natiir- 
liche Formveranderung der Schwimmblase des Karpfens erlautert. Bei 
waagrechter Korperlage sind beide Abteilungen etwa gleich groB. Bei 
Schraglage mit dem Kopf nach oben ist die vordere Schwimmblasen- 
abteilung groBer. Bei Schraglage mit dem Kopf nach unten ist die 
hintere Schwimmblasenabteilung gréBer. Bei langgestreckten Karpfen 
mit normalem Bau der Wirbelsaule ist gentigend Raum vorhanden in 
der Leibeshohle, um beide Schwimmblasenabteilungen in waagrechter 
Lage unterzubringen. Bei Verkriimmung der Wirbelsaule in der Lenden- 
region ist nur noch die vordere Schwimmblasenabteilung normal aus- 
gebildet. Die hintere Schwimmblasenabteilung hangt als kleines Zipfel- 
chen an. Bei einer gewissen Verkiirzung der Wirbelsaule ist der hintere 
Abschnitt der Schwimmblase deutlich kleiner. Er steht nicht mehr 
waagrecht, sondern weicht in der Lage nach unten und nach der Seite 
ab. Dabei kann es zu einer beulenartigen Ausbuchtung der Bauchwand 
an einer solchen Stelle kommen. 

Durch Anhangen von Gewichten am vorderen oder hinteren Ende 
des Karpfenkorpers kann der Zustand der Fiillung der beiden Schwimm- 
blasenabteilungen beeinfluB&t werden. 

Bei starkerer Gasfiillung des verkiimmerten hinteren Schwimm- 
blasenabschnittes treten die BlutgefiBe in der Schwimmblasenwand 
deutlich hervor. Weder diese Erscheinung noch die Verkleinerung des 
hinteren Schwimmblasenabschnittes haben mit der Bauchwassersucht 
des Karpfens etwas zu tun. 
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A. Einleitung und Problemstellung 


Jeder regelmaBige oder unregelmaiBige Wechsel von Generationen 
mit verschiedenartiger Fortpflanzungsweise wird als Generationswechsel 
bezeichnet. Wechseln bisexuell und parthenogenetisch sich vermehrende 
Generationen miteinander ab, so spricht man von Heterogonie. 

Bis weit in dieses Jahrhundert hinein dominierte die Auffassung, 
der Ablauf des heterogonen Generationswechsels der Tiere sei erblich 
fixiert. Versuche mit verbesserten Methoden und Freilandbeobachtungen 
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lieferten aber immer mehr Ergebnisse, die fiir eine exogene Beeinflussung 
sprachen. Sie unterstiitzten die von Harrmann vertretene Meinung: 
Nur auBere Faktoren sind fiir den Wechsel der Generationen mit par- 
thenogenetischer bzw. bisexueller Fortpflanzung verantwortlich. Erblich 
ist lediglich eine Reaktionsnorm, auf Grund derer gewisse Stadien der 
betreffenden Organismen auf die Wirkung bestimmter AuBenbedingun- 
gen mit der Ausbildung der einen oder der anderen Generation zu reagie- 
ren vermégen. ,,Und selbst wenn wir mit heutigen Mitteln eine Wirkung 
auBerer Faktoren nicht nachweisen konnen, so ist damit nicht unbedingt 
die alleinige Wirkunginnerer Faktoren bewiesen ‘(HARTMANN 1953,8.437). 

Heterogonie ist im Tierreich weit verbreitet. Wir finden heterogone 
Generationswechsel bei Rotatorien, Cladoceren, Trematoden, Aphiden, 
Cynipiden, Itonididen (Gallmiicken) und Micromalthiden (Ordnung 
Coleoptera). Die entscheidenden Untersuchungen zur Physiologie des 
Generationswechsels wurden an Rotatorien und Cladoceren durch- 
gefitthrt. Uber den Generationswechsel von Aphiden und Itonididen 
(Gallmiicken) liegen ebenfalls viele Ergebnisse vor. Von uns werden die 
Untersuchungen an den Gallmiicken wieder aufgegriffen. Bei diesen 
findet man neben bisexueller Fortpflanzung Padogenese, d.h. eine par- 
thenogenetische Vermehrung der Larven. 

Schon die ersten Beobachtungen an heterogonen Gallmiicken deuteten 
darauf hin, dafi auBere Faktoren einen KinfluB auf den Generations- 
wechsel haben. WaGNneR (1865) vermutete klimatische Einfltisse, 
Levuckart (1865) Abhangigkeit von der Ernahrung. MU LuER (1912) 
und SPRINGER (1917) machten das Licht verantwortlich, Harris 
[1923 (2), 1924, 1925] dagegen Nahrungsmangel und Stoffwechsel- 
produkte. GaBRITSCHEWSKY (1928, 1930) nannte Trockenheit und plétz- 
liche Temperaturerhéhung als wirksame Faktoren. 

Die Vielfalt der genannten Faktoren ist zweifellos ein Zeichen un- 
genigender Zuchtmethoden. MULLER, SPRINGER und GABRITSCHEW- 
sky zuchteten Gallmiickenlarven unter natiirlichen Bedingungen, nam- 
lich unter der Borke toter Aste. Sie legten die Borke, unter der sie die 
Larvenkolonien fanden, wieder auf die betreffenden Aste, befestigten 
sie mit Bindfaden und bewahrten diese Holzstiicke in feuchter Erde 
oder feuchtem Moos auf. Bei einer solchen ,,natiirlichen’’ Zucht kénnen 
zwar ‘Temperatur, Feuchtigkeit und Beleuchtung sowohl konstant ge- 
halten als auch willkiirlich gedéndert werden, aber die Abwandlung eines 
dieser Faktoren zieht jeweils weitgehende Milieuverschiebungen nach 
sich, so daf} nicht mehr festzustellen ist, wie sich die Bedingungen fiir 
die Larven gedndert haben. Deshalb ist eine Zucht unter kontrollier- 
baren kiinstlichen Bedingungen unerlaBlich, wenn ein Generationswech- 


sel untersucht werden soll, der méglicherweise durch Umweltfaktoren 
gesteuert wird. 
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Die Zucht padogenetischer Gallmiickenlarven auf  kiinstlichem 
Medium gelang erstmals Harris [1923 (1)]. Er verwendete Agarnahr- 
_ béden mit Champignonextrakt, bestreut mit Hefepulver, und hatte 
auch Erfolg mit Malzextrakt-Agar, der durch die aufgesetzten Larven 
mit Mikroorganismen infiziert worden war. Seine Methoden bedeuteten 
zwar einen Fortschritt, aber Hefepulver und zufallig eingeschleppte 
Mikroorganismen stellten noch keine definierten und reproduzierbaren 
Ernahrungsbedingungen dar. 

Solange man die Nahrung dieser Gallmiickenlarven, die keine Gallen 
bilden, nicht kannte, bestand kaum Aussicht, befriedigende Zucht- 
bedingungen zu finden. Man vermutete, sie ernahrten sich von Regen- 
wasser und Pflanzensaften, die die Rinde durchtranken (WAGNER 1863), 
oder von einer Art Rindenextrakt, den die Larven mit ihrem alkalischen 
Speichel herstellen (KrEFFER 1900, SPRINGER 1917, WEHRMEISTER 1924, 
GABRITSCHEWSKY 1928), oder von Mikroorganismen (Harris 1923). Erst 
Utricn (1934, 1936) erkannte, daB sich die Larven von Pilzmyzel 
ernahren, das in und auf moderndem Holz wachst. [hm gelang es, einen 
solchen Pilz, eine Penicilliwm-Art, zu isolieren und fiir die Zucht von 
Oligarces paradoxus, einer der heterogonen Gallmiicken, zu verwenden. 

Oligarces paradoxus MEINERT 1865 ist ein Synonym von Heteropeza pygmaea 
WinneErTz 1846. Trotz der fehlerhaften Beschreibung muB die altere Benennung 
von WINNERTZ beibehalten werden. Diese Feststellung Epwarps’ (1937) wurde 
von M6un (1960) bestatigt. Es soll deshalb in der vorliegenden Arbeit statt Oligarces 
stets Heteropeza gesagt werden. 

UtRIcH arbeitete exakte, reproduzierbare Zuchtmethoden auf kiinst- 
lichen Medien aus, mit deren Hilfe er anfangs (1936) zu dem Ergebnis 
kam, daB der Generationswechsel bei Heteropeza pygmaea von der 
Qualitaét der Nahrung abhangt. Auf Grund noch ausgedehnterer Ver- 
suche gelangte er spiater (1938, 1940) zu der Uberzeugung, daf der 
entscheidende Faktor die Nahrungsmenge sei. Alle Umweltfaktoren, 
die den Generationswechsel beeinflussen, wirken nur dadurch, daB sie 
die Nahrungsmenge verandern. 

Die heterogonen Gallmiicken stammen zweifellos von Arten mit rein 
bisexueller Fortpflanzung ab. Den hypothetischen Endzustand ihrer 
Evolution, der vielleicht bei noch nicht aufgefundenen Arten bereits 
erreicht sein kénnte, sehen wir im volligen Wegfall der Imagines, in der 
Reduktion der Fortpflanzung auf die Padogenese. Stiitzen fiir eine 
soleche Hypothese liefern die Cladoceren, Rotatorien, Aphiden und 
Cynipiden. Bei ihnen finden sich rein bisexuelle, heterogone und rein 
parthenogenetische Arten nebeneinander, und die Heterogonie ist in 
sehr verschiedener Weise ausgebildet. 

Auch bei den Gallmiicken sind verschiedenartige Verhaltnisse denk- 


bar. Es kénnten sich unbefruchtet abgelegte Hier parthenogenetisch 
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entwickeln. Die parthenogenetische Entwicklung kénnte schon in der 
Imago oder in friiheren Stadien, den Puppen oder sogar schon den 
Larven erfolgen, wie es bei den bekannten heterogonen Gallmiicken der 
Fall ist. Die Parthenogenese kénnte von Art zu Art ein verschiedenes 
Gewicht haben: Sie kénnte selten auftreten, gleich haufig sein wie die 
bisexuelle Fortpflanzung oder diese in den Hintergrund gedrangt haben. 

Betrachtet man die erwahnten Méglichkeiten, so drangt sich die 
Frage auf, ob vielleicht ein Zusammenhang besteht zwischen Form und 
Haufigkeit der Parthenogenese und dem phylogenetischen Alter der 
Arten. Kénnen wir auf Grund ihrer Fortpflanzungsweise etwas tber 
die Verwandtschaft der Arten aussagen? Sind die Zyklen nahe ver- 
wandter Arten gleich und die entfernt verwandter weniger ahnlich ? 

Will man nun zu solchen Fragen Stellung nehmen und auch tiber die 
Evolution der Parthenogenese bei den Gallmiicken etwas aussagen, so 
mu man eine groBe Anzahl Entwicklungszyklen miteinander vergleichen. 
Doch hierfiir muB erst die Grundlage geschaffen werden, d.h. es mitissen 
moglichst viele heterogone Gallmiicken aufgefunden und ihr Fort- 
pflanzungswechsel mu untersucht werden. Zur Aufklarung der Fort- 
pflanzung bedarf es der Kenntnis der regulierenden Faktoren; diese 
wiederum kénnen nur mit Hilfe einwandfreier Zuchtmethoden ermittelt 
werden. 

Mit der vorliegenden Arbeit soll ein Beitrag zur Schaffung dieser 
Grundlagen geliefert werden. Es werden die Zyklen zweier neuer 
heterogoner Gallmiicken dargestellt und mit den Zyklen der bekannten 
Arten Heteropeza pygmaea und Miastor metraloas verglichen. AuBerdem 
werden eine Zuchtmethode und Experimente zur Beeinflussung der 
Fortpflanzung beschrieben. 


Fiir die Anregung zu dieser Arbeit und die stete Férderung danke ich meinem 
verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. Hans ULricn. 


B. Morphologisch-systematischer Teil 
I. Systematik und Vorkommen 


Die heterogonen Gallmiicken haben auf er der Fahigkeit zur Padogenese eines 
gemeinsam: Sie bilden keine Gallen. Die ,,echten‘, gallenbildenden Gallmiicken 
sind in der Regel gréfer und wegen ihrer Gallen und ihrer oft pflanzenschiidigenden 
Lebensweise viel bekannter und besser untersucht. Die dlteste Mitteilung iiber 
sie stammt von Prrintus. Er gebrauchte zwar den Ausdruck Gallmiicke nicht, 
aber er sprach von griinen Beeren auf der Oberseite von Buchenblattern, wobei 
es sich zweifellos um Gallen von Mikiola fagi handelte. Diese Miicke soll nach 
Marry (1894) schon im Plioziin gelebt haben. Her (1865) fand in der Molasse 
des Miozin Gallenbildungen an Pappelblittern, und von noch alteren Vorkommen 
berichtete v. HnypEn (1862), der die runden Gallen an tertiiren J uglans acuminata- 
Blattern einer Gallmiicke zuschrieb. Seitdem ist viel Material iiber die Gall- 


miicken zusammengetragen worden, und ihre Systematik unterlag vielen Verin- 
derungen. 
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Die heutige Familienbezeichnung Itonididae fiir die Gallmiticken 
griindet sich auf die von MEIcEN (1800) beschriebene Gattung [tonida. 
_ Diese Beschreibung blieb lange Zeit unbekannt, deshalb hatte sich 
inzwischen der Familienname Cecidomyidae eingebirgert, der auf 
MEIGENs erneute Beschreibung (1803) der gleichen Gallmiicke als 
Cecidomyia zuriickgeht. 


Moun (1955) teilte die Itonididae in vier Unterfamilien ein: Lestre- 
miinae, Heteropezinae, Porricondylinae und Itonidinae. Padogenese 
finden wir bei allen Heteropezinen und bei einigen Lestremiinen. Auf 
Grund der Larvalsystematik halt es MOuN (1960) jetzt nicht mehr fiir 
gerechtiertigt, fiir die Heteropezinen — zu denen die in der vorliegenden 
Arbeit betrachteten Heteropeza pygmaea und Miastor metraloas gehoren — 
eine eigene Unterfamilie aufzustellen. Er vereinigt sie mit den Lestre- 
miinen und schlieBt sie an den Komplex der Gattungen um Myco- 
phila an. 

Die von uns untersuchten neuen Arten Tekomyia populi und Myco- 
phila nikolew gehoren innerhalb der Lestremiinen zum Tribus Campylo- 
myzini und sind nahe verwandt mit den Gattungen Monardia, Pezomyia, 
Bryomyia und Micromya'. 

Die Larven der meisten Lestremiinen und Heteropezinen leben ver- 
steckt in der Borke oder zwischen Holz und Borke von toten Baumen, 
Baumstiimpfen und abgefallenen Asten. Miastor-Larven habe ich von 
neun Orten Deutschlands und der Schweiz eingetragen (Abb. 1), davon 
achtmal von Birke, einmal von Pappel. Heteropeza-Larven kamen oft 
an der gleichen Stelle vor wie Miastor (sechsmal an Birke, zweimal an 
Pappel). Die in der Literatur erwahnten Miastormassenkolonien be- 
obachtete ich nur im Roten Moor in der Rhon, wo fast jede Birke infiziert 
war und die Larven zum Teil in handgroBen Kolonien auftraten. Kleinere 
Ansammlungen sah ich an einer Birke im Eckertal im Harz. Die anderen 
Funde glichen denen von Heteropeza: Es fanden sich nur einzelne Tiere 
oder wenige beisammen. Tekomyia und Mycophila entdeckte ich bisher 
nur an einem Pappelstumpf im Gartetal bei Gottingen. 


Daraus, da8 wir die Larven meistens an Birken gefunden haben, darf man 
nicht ohne weiteres auf eine Wirtsspezifitaét der Larven schliefen. Davon aus- 
gehend, daB sowohl die Larven als auch der VerwesungsprozeB des Holzes der 
Feuchtigkeit bediirfen, haben wir hauptsiichlich in Mooren nach Larven gesucht, 
und in Mooren sind Birken haufig. Die Tatsache, daB wir an Koniferen, die in 
Mooren ebenfalls hiufig vorkommen, keine pidogenetischen Larven entdecken 
konnten, laBt zwar doch an eine Wirtsspezifitiit denken. Diese Ansicht gibt man 
aber auf, wenn man die in der Literatur genannten Fundorte zusammenstellt, 
~ Andere Autoren verzeichneten namlich Vorkommen an Apfelbaum, Buche, Kiche, 


1 Fiir die systematische Bearbeitung und Beschreibung der neuen Arten und 
fiir die freundliche Beratung in systematischen Fragen danke ich Herrn Dr. E. 


Moun, Stuttgart. 
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Erle, Esche, Fichte, Hainbuche, Kastanie, Linde, Ulme und V: ogelbeerbaum. Die 
Funde sind aber nicht auf Holz beschrinkt; die Larven leben auch an Pilzen, in 
Mull und verwesenden krautigen Pflanzen. In Pilzkulturen verursachen diese 
»harmlosen“, nicht gallenbildenden Arten sogar betriachtlichen Schaden. Aber 


Abb. 1. Fundortkarte. Die schwarzen Sektoren in den Kreisen bedeuten links oben: 

Heteropeza pygmaea; rechts oben: Miastor metraloas; rechts unten: Tekomyia populi: 

links unten: Mycophila nikoleii. Fundorte: W Wiistewohlde bei Bederkesa; 7 Teufels- 

moor bei Osterholz-Scharmbeck: Mecklenbruch im Solling; H Eckertal im Harz; G Garte- 

tal bei Géttingen; B Bremketal bei Gottingen; R Rotes Moor in der Rhoén; D Dachauer 

Moos; S Allmannshauser Filz am Starnberger See; U Ursee im Schwarzwald; P Pfaffikersee; 
K Katzensee bei Ziirich; 4 Hagenmoor am Albis 
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auch von ganz ungewohnlichen Fundorten wird berichtet. Unrice (unveréff.) 
fand Heteropeza-Larven an einer aus unbehauenen Birkenstimmen gebauten 
Briicke. Von den Wanden eines Kohlenschachtes sammelte ScHNEIDER (1886) 
Miastor-Larven aus wasserdurchtriinktem Pilzmyzel. Hanrn (1865) beschrieb eine 
Fundstelle in einem Kehrichthaufen unter dem FuBboden eines Wohnhauses. 
PAGENSTECHER (1864) machte seine Untersuchungen an Larven aus Zuckerriiben- 
_ preBriickstiinden. Den seltsamsten Fund der letzten Zeit meldete Epwarps 
(1937): Heteropeza-Larven lebten in der Holzkarosserie eines Automobils. 


IT. Morphologie und Generationswechsel 


1. Heteropeza pygmaea WinnER1z 1846 (syn. Oligarces paradoxus 
MEINERT 1865). Der Generationswechsel von Heteropeza pygmaea, den 
Uxrion aufklarte und der Eingang in die Lehrbiicher (WEBER, WIGGLEs- 
WORTH) gefunden hat, soll am Anfang unseres Vergleiches stehen. Wir 
_ wollen uns hier mit der Betrachtung der Fortpflanzungsweise begniigen ; 
- morphologische Daten finden sich bei MreInERT (1865), ULRicH (1936) 

und M6éuwn (1960). 

Die weibliche Larve von Heteropeza kann parthenogenetisch Nach- 
_ kommen erzeugen und wird dann Mutterlarve genannt. ULRicH nennt 
sie Weibchenmutter (WM in Abb. 2), wenn sie sog. undeterminierte 
- Tochterlarven (7T'Z) erzeugt (thelytoke Padogenese). — Diese sind un- 
determiniert hinsichtlich ihrer Fortpflanzungsweise, beztiglich ihres Ge- 
schlechts sind sie weiblich determiniert. — Die Mutterlarve wird Mann- 
_ chenmutter (/M) genannt bei mannlicher Nachkommenschatt (arrheno- 
_ toke Padogenese) und Mannchenweibchenmutter (MW M) bei gemischter 
- Brut (amphitoke Padogenese). Die Tochterlarve, von einer Weibchen- 
mutter oder Mannchenweibchenmutter erzeugt, kann, ohne sich zu 
hauten, entweder zur Mutterlarve heranwachsen (WM, MM, MWM) 
_ oder zur weiblichen Imagolarve (IL 9) werden, die sich tiber ein Puppen- 
_ stadium (P 9) zur weiblichen Imago (J 9) entwickelt. Die Imagolarven 
haben deutlich getrennte Augen und eine Brustgrate. Diese morpho- 
logischen Merkmale sind aber noch nicht das Zeichen einer endgiltigen 
Determination zur Metamorphose, denn sog. weibliche Imagolarven 
kénnen anfangs noch ,,umkehren“‘, d.h. parthenogenetisch Embryonen 
ausbilden und zu Mutterlarven werden (WM, MM, MWM). Die mann- 
lich determinierten Nachkommen der Mannchenmiitter und Mannchen- 
-weibchenmiitter heiBen mannliche Imagolarven (IL 3), denn sie ver- 
puppen sich (P 3) und werden zu mannlichen Imagines (J 9). Die aus 
Eiern von begatteten weiblichen Imagines hervorgegangenen Kilarven 
(L) konnten nicht aufgezogen werden, ihre Entwicklungsméglichkeiten 
blieben somit unbekannt (ULricy 1943, 8.111 und miindliche Mitteilung). 
Kier unbegatteter Weibchen entwickeln sich nicht (#+)?. 


1 CamENzIND (unverdff.) gelang kiirzlich die Aufzucht von Hilarven aus Hiern 
von begatteten und unbegatteten Weibchen (einer anderen Rasse ?) von Heteropeza 


pygmaea. 


Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 50 20 
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Uxricu (1936, S.6) erwihnt noch eine besondere Art Weibchen- 


mutter: ,,Ab und zu findet sich jedoch eine relativ grobe W-Mutter, 
die eine unverhaltnismaBig kleine Zahl von auffallend grofen Tochter- 
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Abb. 2. Entwicklungszyklus von Heteropeza pygmaea WINNERTZ nach ULRIcH 1940 und 

1943. Die Querstriche in den Entwicklungslinien bezeichnen Hautungen. Uber den Zeit- 

punkt der Determination der Entwicklungsrichtung soll die Darstellung nichts aussagen. 
Nahere Erliuterungen im Text 


larven erzeugt‘*. Diese ,,Tochterlarven‘: kénnen wegen ihrer GréBe und 
der getrennten Augen mit mannlichen Imagolarven, ihre Mutterlarven 
infolgedessen mit Mannchenmiittern verwechselt werden. Unverdffent- 
lichte Untersuchungen ULRIcus ergaben, dafi diese fragwiirdigen Tochter- 
larven weibliche Imagolarven waren, denn sie verpuppten sich und 
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wurden zu weiblichen Miicken. Wollen wir deren Mutterlarven keinen 
besonderen Namen geben, sondern sie als Weibchenmiitter bezeichnen, 
mussen wir die urspriingliche Definition der Weibchenmutter erweitern. 

Eine Weibchenmutter ist nach ULRic# definiert als paidogenetische 
(d.h. padogenetisch sich fortpflanzende) Mutterlarve mit piadoblasten 
(d.h. padogenetisch entstandenen) weiblichen Nachkommen, die beziig- 
lich ihrer Fortpflanzungsweise noch undeterminiert sind (Tochterlarven). 
Fir Heteropeza wiirde es geniigen, den Begriff dahingehend zu erweitern, 
dafs die weiblichen Nachkommen auch Imagolarven, also hinsichtlich 
ihrer Fortpflanzungsweise schon determiniert sein konnen. Um jedoch 
den gleichen Begriff bei méglichst vielen Arten verwenden zu kénnen 
(s. Abschnitt 3: Tekomyia und D: Diskussion), willich die Definition noch 
weiter fassen und den Ausdruck ohne Einschrankung in seiner wortlichen 
Bedeutung verwenden: Eine Weibchenmutter ist eine parthenogenetische 
Mutter mit weiblichen Nachkommen. Diese Nachkommen kénnen 
Tochterlarven, Imagolarven, Puppen, Imagines und alle Zwischenstadien 
sein. Aber auch die Mutter kann sich auf irgendeinem Stadium der 
Metamorphose befinden, kann Larve sein, Puppe, Imago oder ein 
Zwischenstadium. Die Definition der Mannchenmutter ist ebenfalls zu 
erweitern. Die Mutter und ihre mannlichen Nachkommen dirfen Larven 
sein oder sich auf irgendeinem Stadium der Metamorphose befinden. 
Das entsprechende gilt fiir die Mannchenweibchenmutter, die Nach- 
kommen beiderlei Geschlechts hervorbringt. 

2. Miastor metraloas Mrinert 1864. Die beste Beschreibung des 
Generationswechsels von Miastor metraloas gab GABRITSCHEWSKY 
(1930). Sein Schema (S. 452) habe ich, um besser vergleichen zu kénnen, 
in die Form des Heteropeza-Zyklus nach ULRicH umgezeichnet, GaBRI- 
TSCHEWSKYs Bezeichnungen aber beibehalten (Abb. 3). 


,,Indeterminiert-pidogenetische Larven‘ (JP) wachsen zu padogene- 
tischen weiBen Mutterlarven (P, P’) heran oder nach einer Hautung 
zu weiblichen Imagolarven (L 9), die sich tiber ein Puppenstadium (NV) 
zu weiblichen Miicken (9) entwickeln. Die weiblichen Imagolarven — 
die wie bei Heteropeza durch den Besitz einer Spatula und getrennter 
Augen charakterisiert sind — kann man aber auch zu einer partheno- 
genetischen Reifung ihrer Hizellen veranlassen (,,Umkehr“‘), wodurch sie 
zu Mutterlarven werden, die GasrirscHewsky mit JP bezeichnet. 
Mannliche Imagolarven (L 3) stammen aus Mutterlarven, die entweder 
nur mannliche ,,Rieseneier‘‘ bilden (P 3) oder zusatzlich noch ,,indeter- 
miniert-padogenetische Larven“ (Gt°). Begattete Miicken legen Hier (/), 
aus denen sehr kleine Larven (JS) schliipfen, die in GABRITSCHEWSKYs 
Experimenten zu Weibchenmiittern wurden, wahrscheinlich aber auch 
noch die anderen Entwicklungsméglichkeiten der padoblasten weiblichen 


Larven haben. Unbefruchtete Imagoeier (H+) entwickeln sich nicht. 
20* 
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Kompliziert wird der Zyklus durch das Auftreten von eigenartigen, 
orangefarbenen Larven. Diese Orangelarven (O) — Springer (1917) 
nannte sie Wanderlarven — unterscheiden sich von den Tochterlarven 


i Sate 


Abb. 3. Entwicklungszyklus von Miastor metraloas MEINERT nach GABRITSCHEWSKY (1930) 

amare Die Querstriche in den Entwicklungslinien bezeichnen Hautungen. iiber 

en_Zeitpunkt der Determination der HEntwicklungsrichtung soll die Darstellung nichts 
aussagen. Niéhere Hrliuterungen im Text 


durch die Farbung des Fettkérpers und durch Hypertrophie der Augen. 
Sie ‘entstehen entweder direkt oder iiber Zweremiitter (PZ't®) aus 
Tochterlarven. GaBrirscHEwsky sieht in ihnen Ruhestadien, die sich 
durch Nahrungsaufnahme ,,verjiingen‘‘ kénnen, d.h. Rin beyonen bilden 
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und zur pddogenetischen Verjiingungslarve (VP = Mutterlarve) werden. 
Ohne Nahrungsaufnahme entsteht ein ,,ewiges Ruhestadium“ (D). 

Da es mir nicht gelungen ist, den Miastor-Zyklus zu reproduzieren, 
kann ich nach eigenen Untersuchungen nur das Zuchtverhalten der 
padogenetischen Larven skizzieren: Die jungen Larven kriechen auf 
dem Nahrsubstrat nur wenig herum und beginnen alsbald zu fressen. 
Meistens bleiben sie an einer Stelle bis zu ihrer Reife nach etwa 6 Tagen!. 
Bereits 2 Tage vorher werden die Larven steif. Das einzige Lebenszeichen 
ist jetzt das pulsierende Herz, dessen Frequenz aber immer mehr ab- 
nimmt und kurz vor dem Entlassen der Tochterlarven vdéllig erloschen 
ist. Im Inneren der Larve haben sich inzwischen die Tochterlarven aus 
ihren Eihillen befreit und bewegen sich immer 
lebhafter, wobei schlieBlich die Haut der Mut- 
terlarve reift — meistens am Hinterende —, 
worauf die jungen Larven ausschliipfen kénnen. 

Da keine Imagines auftraten, konnte keine 
Artbestimmung durchgefiihrt werden. Deshalb ie b 
mochte ich an dieser Stelle die wichtigsten Abb. 4au.b. Miastor spec. 
Merkmale der von uns geziichteten pidogene-  A{/svment der piidoge- 
- tischen Miastor-Larven angeben: Die frisch ge- dorsal. b schriig von ventral 
schlipften Larven sind etwa 1,5 mm gro8. Man 
erkennt 14 Korperabschnitte, bezeichnet aber wie bei allen Itonididen 
nur 13 als Segmente, némlich den Kopf, 3 Thorakal- und 9 Abdominal- 
segmente. Der Hals als zweiter Korperabschnitt wird nicht als Segment 
gezahlt. Am Hinterrand des Analsegmentes stehen sechs zapfenformige 
Papillen mit je einer endstandigen Borste. Bei starker Vergréferung 
entdeckt man dort dorsal und ventral weitere kleine Papillen ohne 
Borsten (Abb. 4). Das zwischen den Papillen ausschiebbare Analrohr 
kann seinerseits ein kurzes hautiges Rohr ausstiilpen. Die ersten acht 
Abdominalsegmente weisen lateral je ein Stigmenpaar auf. Ein bekann- 
tes Merkmal der Gallmiickenlarven sind die Dérnchengirtel, die nach 
Literaturangaben bei Miastor den Korper ganz umspannen sollen. Bei 
unseren Larven sind jedoch nicht alle Giirtel in sich geschlossen. Wir 
zahlten ventral 11 Dérnchengirtel — am Vorderrand der Thorakal- und 
der ersten 8 Abdominalsegmente — mit 7—12 fast parallelen Reihen 
Dornchen. Nur 9 Giirtel setzen sich auf der Dorsalseite fort, wovon nur 
die 6 vordersten geschlossene Dérnchenreihen haben. Der Aufbau des 
ersten Giirtels ist besonders uniibersichtlich. Ventral sind dort 4 Reihen 
am Vorderrand des 1. Thorakalsegmentes, dorsal 6 Reihen am Hinter- 
rand des Halsabschnittes. Zehn Reihen Dérnchen bilden den Ubergang 
an den Seiten. Hautungen der Tochterlarven bei ihrer Entwicklung zu 


1 Alle Angaben iiber Mafe und Entwicklungszeiten gelten fiir die Zucht bei 
Standardbedingungen (S. 299). 
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Mutterlarven waren nicht festzustellen, dementsprechend auch keine 
morphologischen Unterschiede zwischen jungen und alten Larven. 

3. Tekomyia populi Moun 1960. Die gerade aus der Mutter ge- 
schliipften Tochterlarven (7 in Abb. 5) haben die typische Gestalt 


Abb. 5. Entwicklungszyklus von. Tekomyia populi MOHN. Die Querstriche in den Ent- 
wicklungslinien bezeichnen Hiutungen. Uber den Zeitpunkt der Determination der Ent- 
wicklungsrichtung soll die Darstellung nichts aussagen. Nahere Erlaiuterungen im Text 


der Lestremiinenlarven (Abb. 6a). Sie sind nur etwa 1mm grof, und 
man erkennt Kopf, Hals, 3 Thorakal- und 9 Abdominalsegmente. Der 
kleine keilfé6rmige Kopf kann weit eingezogen werden, so daB der Hals- 
abschnitt vollstandig verschwindet. Der Kopf tragt zweigliedrige Fiihler, 
deren distales Ende léffelférmig ausgebildet ist. Die Mundgliedmassen 
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sind stark reduziert und schwer zu trennen. Im 1. Thorakalsegment 
liegt dorsal x-formig ein Paar Pigmentbecheraugen. 


Abb. 6a—h. TLekomyia populi M6HN. a Tochterlarve. b Weibchenmutter: Halbpuppe 

mit schliipfbereiten Tochterlarven. ¢ ,, Weibchenmutter“: Halbpuppe ohne Tochterlarven. 

d Spatula sternalis. e Letztes Abdominalsegment einer Weibchenmutter mit Schliupf- 

6ffnung, Ventralansicht. f Fliigel des Weibchens. & Anordnung der Dérnchen im ventralen 
Dérnchengiirtel der Larve. h Weibliche Puppe 


Die Vorderrander des 3. Thorakal- und der Abdominalsegmente er- 
heben sich ventral zu Kriechwiilsten, die mit Dérnchengiirteln besetzt 
sind. In den Giirteln der mittleren Abdominalsegmente zahlt man bis 
zu 9 Reihen feiner Dérnchen, ihre Zahl nimmt in den vorderen und 
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hinteren Segmenten bis auf 5 Reihen ab. Diese Dérnchenreihen sind. 
nicht durchgehend und verlaufen weder gradlinig noch tiberall parallel 
zueinander (Abb. 6g). 

Am vorletzten Segment fallt ein stielartig erhohtes Stigmenpaar auf. 
Das Analsegment tragt 14 Terminalpapillen und 6 Analpapillen und ist 
in 2 Zipfel ausgezogen. Das ausstiilpbare Analrohr kann seinerseits 
ein kurzes hautiges Rohr ausstiilpen. Der Fettkorper, der die Larven 
wei und undurchsichtig erscheinen 1a8t, zieht sich seitlich in zwei 
Streifen durch den K6rper ; ein unpaarer Teil liegt abgesondert im Thorax. 

Diese frisch geschliipften Larven entfernen sich auf dem Nahrboden 
nur wenig von der Mutter und kommen zur Ruhe, sobald sie zu fressen 
beginnen. Nach 1//, Tagen hauten sie sich zum ersten Mal. Danach 
weist die Larve 9 Paar Stigmen auf — am Prothorax und an den ersten 
8 Abdominalsegmenten —, und die Zahl der Dérnchenreihen pro Seg- 
ment hat sich auf 6—16 erhéht. Im Innern ist im 6. Abdominalsegment 
das paarige Ovar als durchsichtiges Gebilde deutlich erkennbar. 

Die zweite Hautung erfolgt 1!/, Tage nach der ersten und kann 
leicht tibersehen werden (NIKOLEI 1958). Die Larve (Z JJ/) tragt nun 
etwa 10—20 Reihen Dornchen pro Giirtel. Vom Ovar haben sich ovale 
Kier abgelést. Aus ihnen entwickeln sich langliche Embryonen frei in 
der Leibeshéhle der Mutter. Der Fettkérper der Larve, der anfangs 
zugenommen hat, wird jetzt verbraucht. Am 6. Tag beginnen die kleinen | 
Larven sich zu bewegen und sprengen ihre Hihillen. 

Die Mutter ist inzwischen auf 2,5—3 mm angewachsen und hat in 
der ventralen Kutikula des Prothorax eine Brustgrate (Spatula sternalis, 
Abb. 6d) gebildet. Dies ist das Kennzeichen erwachsener Gallmiicken- 
larven kurz vor ihrer Verpuppung. An padogenetischen Larven ist eine 
Spatula bisher nicht beobachtet worden. Man sollte also bei der T'eko- 
myia-Larve mit Brustgrate eine Haiutung zur Puppe erwarten, und nicht 
eine padogenetische Fortpflanzung. Tatsachlich findet eine Hautung 
statt; jedoch nicht als Ubergang zu einer ,,normalen‘‘ Puppe, sondern 
zu einem Halbpuppenstadium, der Weibchenmutter (WM). 

Diese Weibchenmutter (Abb. 6b) ist angefiillt mit padoblasten 
Tochterlarven. Sie hat keine Ahnlichkeit mehr mit den vorangegangenen 
Stadien. Vorder- und Hinterende sind vollig umgestaltet. Der chitinige 
Saugmund. ist verschwunden, die Fiihler sind rudimentar, der Hals ist 
nur noch kurz. Das erste Stigmenpaar ist stark chitinisiert und bildet 
eine Siebplatte in der Kérperebene; die anderen Stigmen sind nur 
noch schwach ausgebildet. Die Dérnchen der ventralen Giirtel sind 
nur noch angedeutet, Kriechwiilste bestehen nicht mehr. Die zwei 
letzten Segmente tragen dorsal kraftige Zahnchen, was die friiher glatte 
Larvenhaut bei schwacher VergréBerung aufgerauht erscheinen laBt. 
Die Stigmen des vorletzten Segmentes sind nicht mehr auffallig erhoben, 
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die Zipfel des letzten Segmentes fehlen, ebenso das ausstiilpbare Anal- 
rohr. Das letzte Segment endet jetzt in vier Borsten, und die Haut ist 
gegen einen ventralen Spalt hin gerafft (Abb. 6e). Diese Hautraffung, 
die vier Borsten und der Besatz der Kutikula mit Zahnchen treten auch 
am Hinterende der Puppe auf. Die Siebplatte des 1. Stigmenpaares 
finden wir in ahnlicher Form ebenfalls bei der Puppe. Die Thorakal- 
segmente der Mutter kénnen Anhange tragen, die wie StummelfiiBe 
aussehen oder in extremen Fallen den GliedmaBen der Puppe gleichen 
(Abb. 6c). Dann haben diese ,,Miitter‘‘ in der Regel keine Nachkommen. 
Hine strenge Korrelation zwischen dem Ausbildungsgrad dieser Anhange 
und der Nachkommenzahl wurde jedoch nicht gefunden. 


Aus dem Halbpuppenstadium, der Weibchenmutter, beginnen olor 
die Tochterlarven zu schliipfen. Allerdings zerreiBen sie dabei nicht die 
Haut der Mutter, wie wir es von Heteropeza- und Miastor-Larven kennen, 
sondern sie werden durch eine besondere Schliipféffnung, den oben 
erwahnten ventralen Spalt am Hinterende der Mutter, entlassen. Nach 
dem Schliipfen jeder Larve schlieBt sich der Spalt wieder. So bleibt 
der Innendruck der Mutter noch lange erhalten, und man kann einer 
Tekomyia-Weibchenmutter nicht ansehen, ob schon einige Tochter- 
larven geschliipft sind, zumal hier die Weibchenmutter nicht un- 
beweglich ist wie bei Heteropeza, Miastor und Mycophila, sondern selbst 
beim Schliipfen der ersten Tochterlarven noch herumkriechen kann. 

Unter giinstigen Bedingungen wachsen die Tochterlarven in 7 Tagen 
zu Weibchenmiittern heran. Unter bestimmten anderen Bedingungen 
~ werden aber nicht alle Tochterlarven zu Miittern, sondern einige werden 
za weiblichen Imagolarven (JZ 9). Dabei bilden sie eine Spatula wie 
die gleichaltrigen padogenetischen Larven von Tekomyia, unterscheiden 
sich von diesen aber durch geringere GréBe, einen kompakteren Fett- 
kérper und das Fehlen von Embryonen. In der Regel verpuppen sie 
sich nach 2—3 Tagen (P 2) und werden nach weiteren 4 Tagen zu weib- 
lichen Imagines (J 2). Man kann die sog. weiblichen Imagolarven aber, 
wie die der anderen bekannten Arten, anfangs noch zur padogenetischen 
Fortpflanzung veranlassen. 

Mannliche Miicken (J 3) sind in unseren Zuchten nur vereinzelt auf- 
getreten, und es war bisher nicht méglich, ihre Larven zu erkennen. 
Sollte die Entstehungsweise der Mannchen bei Tekomyia abnlich sein 
“wie bei Heteropeza, dann sind jedenfalls mannliche Imagolarven und 
Mannchenmiitter nicht so deutlich von anderen Larven unterscheidbar 
wie bei Heteropeza, so da sie bisher tibersehen wurden. Es traten 
allerdings Miitter mit unverhaltnismaBig grofen Tochterlarven auf, so 
da8 man glauben konnte, Mannchenmiitter mit mannlichen Imagolarven 
vor sich zu haben. Es waren aber Weibchenmiitter, deren Nachkommen 
schon in der Mutter Imagolarvenmerkmale ausgebildet hatten (S. 288). 
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Die Puppen haben ein sehr bewegliches Hinterende. Sie koénnen 
damit um sich schlagen und auf diese Weise seitwarts von der Stelle 
rollen. Das Abdomen ist allseits mit kraftigen Zaihnchen besetzt, tragt 
terminal vier Borsten, und die Haut des letzten Segmentes erscheint 
zu einem ventralen Spalt hin gerafft. Das Vorderende tragt 2 auffallige 
Scheitelborsten und 6 Stirnstacheln. Die Fliigelscheiden und die Bein- 
scheiden des 1. und 2. Beinpaares reichen bis an das 3. Abdominal- 
segment, die Beinscheiden des 3. Beinpaares aufs 4. Abdominalsegment. 
Die Scheiden des 1. und 2. Beinpaares liegen aufeinander, die des 
3. Beinpaares seitlich auBen neben ihnen. Die Antennenscheiden enden 
knapp hinter dem Fliigelansatz (Abb. 6h). Die prothorakalen Stigmen 
bilden eine Siebplatte in der Korperebene. 


Die anfangs blaBgelben Puppen farben sich orangebraun; Augen, 
Extremitaten und Teile der Geschlechtsorgane treten nach und nach 
dunkelbraun hervor. Die weibliche Puppe erkennt man am schlanken 
Abdomen und am unpaaren Receptaculum seminis, das bald im 7. Ab- 
dominalsegment sichtbar wird. Die mannliche Puppe ist am stumpfen, 
kiirzeren Hinterende und am Fehlen des Receptaculum zu erkennen. 
Sicher ist die Diagnose aber erst kurz vor dem Schltipfen, wenn sich die 
mannlichen Kopulationsorgane abzeichnen. 


Die weibliche Imago, etwa 1,3 mm gro, hat recht gut ausgebildete 
Fligel (Abb. 6f), 2+ 10—1l1gliedrige Antennen, | + 2gliedrige Palpen 
und 5gliedrige Tarsen (Tarsenklauen ungezihnt), Komplexaugen mit 
Augenbriicke und 3 Ocellen, ein auffalliges Receptaculum seminis und 
bildet O—15 etwa 0,3 mm groBe Hier. Das Mannchen hat 2 + 11—12glied- 
rige Antennen. Der Geschlechtsdimorphismus des Hinterleibes zeichnet 
sich deutlicher ab als bei der Puppe. Die Farbung der Miicken ist 
orangebraun, Thoraxoberseite und dorsale Querbinden des Abdomens 
sind graubraun. 


Kopulation wurde nicht beobachtet, deshalb ist das Schicksal von 
befruchteten Hiern unaufgeklart. Die Kier kénnen sich aber unbefruchtet 
entwickeln. Sie werden von den Weibchen abgelegt, wenn diese in 
Not geraten, z.B. in einem. Wassertropfen hangen bleiben. Die aus’ 
diesen unbefruchteten Eiern gebildeten Larven (pL) konnten jedoch 
nur wenige Tage am Leben erhalten werden. Ob sie sich unter geeigneten 
Bedingungen zur Weibchenmutter entwickeln, oder ob sie, der Tochter- 
larve entsprechend, pluripotent sind, ist somit noch unbekannt. 


4. Mycophila nikoleii Moun 1960. Die frisch geschliipften Toch- 
terlarven (TL in Abb. 7) sind etwa 0,8 mm gro8; ihr Fettkérper ist gelb 
bis orange gefarbt. In den ventralen Kriechwiilsten des Metathorax 
und der Abdominalsegmente zaihlt man 8—10 Reihen feiner Dérnchen, 
am Analsegment 5—6 Reihen. Abgesehen von der Farbung ahneln die 
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Larven denen von Tekomyia (S. 292—294) sehr, deshalb soll auf Ab- 
bildungen verzichtet werden. 

Nach etwa 1 Tag hauten sich die Larven, die bisher ruhig lagen, 
zum ersten Mal und wandern ein Stiick. Dabei suchen sie offenbar die 


ope Y Or 


Abb. 7. Entwicklungszyklus von Mycophila nikoleti MOHN. Die Querstriche in den Ent- 
wicklungslinien bezeichnen Hautungen. (tiber den Zeitpunkt der Determination der Ent- 
wicklungsrichtung soll die Darstellung nichts aussagen. Nahere Erlauterungen im Text 


jungen Pilzhyphen, sie kriechen némlich an den Rand des Nahrbodens. 

Die Anzahl Dérnchenreihen hat sich geringfiigig, auf 9—12, erhdht. 
‘Die zweite Hautung erfolgt etwa 1 Tag nach der ersten. Das 3. Lar- 

venstadium besitzt 5—20 Dornchenreihen pro Giirtel. Das paarige 
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Ovar ist nun im 6. Abdominalsegment zu erkennen. Von ihm lésen sich 
ovale Hier ab, die sich parthenogenetisch zu Embryonen entwickeln. 
Nach 6 Tagen zerreiBen die kleinen Larven ihre Eihiillen und bewegen 
sich im Kérper der Mutter, die inzwischen auf etwa 3 mm herangewach- 
sen ist. Wenige Stunden vor dem Schliipfen ihrer Nachkommen wird | 
sie bewegungslos. Bei der Entwicklung der Tochterlarven werden Fett- 
kérper und innere Organe der Mutter aufgelést. So bleibt von der 
Mycophila-Weibchenmutter (WM) nur eine dinne Haut, die von den 
Nachkommen leicht zerrissen werden kann. 


Die Tochterlarven kénnen unter optimalen Bedingungen in 6 Tagen 
za reifen Weibchenmiittern heranwachsen. Unter bestimmten Bedin- 
gungen werden sie aber zu weiblichen Imagolarven (IZ 9). Diese zeichnen 
sich durch eine dreizackige Spatula und getrennte Augen aus. Sie ver- 
puppen sich nach etwa 4 Tagen, haben aber anfangs noch die Méglich- 
keit der Umkehr zur padogenetischen Fortpflanzung. _ 


Mannliche Micken sind nur vereinzelt aufgetreten, und ihre Larven 
konnten bisher nicht erkannt werden. Ob die mannlichen Imagolarven 
(JL'3) von besonderen mannchenproduzierenden Mutterlarven gebildet 
werden, ist noch ungewiB. 

Die Mycophila-Puppen (P 2 und P 3) gleichen denen von Tekomyia. 
Thre orangerote Farbung vertieft sich allmahlich, und nach etwa 4 Tagen 
schliipfen die Imagines (I 2 und J 3). 

Auch die Imagines gleichen denen von T'ekomyia. Die Gattungen 
unterscheiden sich hauptsachlich in der Ausbildung der Anhangsorgane 
der Fiihler (Abbildungen dazu und andere fiir die Bestimmung wichtige 
’ Daten findet man bei M6un 1960). Das Weibchen hat 2 + 8—9gliedrige, 
das Mannchen 2+ 9gliedrige Antennen. Das Weibchen bildet 2—14 
Hier aus. 

Weil mannliche und weibliche Imagines in den Versuchen nicht 
gleichzeitig auftraten, konnte keine Kopulation beobachtet werden. 
Entwicklung unbefruchteter Eier wurde bisher nicht festgestellt. 


C. Experimenteller Teil 
I. Material und Methode 


Zu den vorliegenden Versuchen dienten Miastor spec. von einem Pappelstumpf 
aus dem Bremketal bei Géttingen, Tekomyia populi und Mycophila nikolett von 
einem Pappelstumpf aus dem Gartetal bei Géttingen. Zu Vergleichen standen 
Heteropeza pygmaea und Miastor spec. von verschiedenen Fundorten (Abb. 1) zur 
Verfiigung. 

Trotz der ausfiihrlichen und genauen Arbeiten von ULRicH an Heteropeza 
schien die Zucht verwandter Arten nicht méglich zu sein. Wurrn, der die Zytologie 
von Gallmiicken untersuchte, forderte noch 1946 fiir M tastor eine Zuchtmethode 
unter kiinstlichen Bedingungen. Als wir die Untersuchungen an heterogonen Gall- 
miicken wieder aufnahmen, konnten wir die Methode Unricus reproduzieren. Es 
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erwies sich, da8 sie fiir mehrere Larvenarten geeignet ist. Die eigentliche Schwierig- 
keit bestand darin, wieder einen geeigneten Pilz zu finden, denn die von Unrice 
verwendete Penicilliwm-Art war nicht niher bestimmt worden und wiihrend des 
Krieges verlorengegangen. Nach anfinglichen Schwierigkeiten gelang es KRAVAGNA 
(1956), einen Trichoderma viride-Stamm zu isolieren, der von Heteropeza-Larven 
als Futter angenommen wurde. Dieser Pilz wurde mir freundlicherweise tiberlassen, 
und mit seiner Hilfe konnten zum erstenmal Miastor-Larven unter kiinstlichen 


Bedingungen geziichtet werden. Spiiter konnte ich von Pappelrinde das Myzel 


von Peniophora albula' isolieren, das noch bessere Bedingungen bot und sich fiir 
die Zucht von Heteropeza, Miastor, Tekomyia und Mycophila eignete. Ich habe 
auBerdem versucht, die Larven auf rund 100 anderen Pilzen, Ascomyceten und 
Basidiomyceten zu ziichten, von denen sich die folgenden recht gut eigneten: 
Coniophora cerebella, Stereum purpureum und Schizophyllum commune. 

Als ZuchtgefaiBe dienten gepreBte Glasschalen mit iibergreifendem Deckel 
von 35 ml Inhalt und 5 cm Durchmesser. Sie wurden in Sodalauge gekocht, mit 
verdiinnter Salzsiure und Wasser gespiilt und, in Papier verpackt, 2 Std bei 150° C 
sterilisiert. ; 

Zur Nihrbodenbereitung wurde trockener, fadiger Agar-Agar im Dampf- 
topf in Wasser gelést, danach Malzextrakt hinzugegeben und das Gemisch bei 
1 atii und 119° C 10 min sterilisiert. Mit Hilfe einer Biirette wurde eine abgemessene 
Menge der Lésung in die Schalen eingefiillt. 

In die Mitte der Agaroberfliiche wurde der Futterpilz geimpft, Konidien oder 


_ Myzel, in den meisten Fallen ein wenig Agar mit Pilzmyzel, das von dort nach 


allen Seiten gleichmaBig auswuchs. Einen Tag bevor der Pilz den Rand des Nihr- 
bodens erreichte — Peniophora albula nach 3 Tagen Wachstum in 25° C — wurden 
die Larven eingesetzt, die so eine Zone jungen Myzels vorfanden. 

Die Schalen wurden entweder mit reifen Weibchenmiittern besetzt, dann 
waren die bald schliipfenden Tochterlarven die eigentlichen Versuchstiere, oder 
es wurden frischgeschliipfte Tochterlarven eingesetzt. Um Verunreinigungen durch 
die Versuchstiere weitgehend zu vermeiden, wurden die reifen Weibchenmiitter 
vor dem Hinsetzen etwa 10 min in 70—90%igem Alkohol oder 4%igem Formalin 
gewaschen. Sollten Tochterlarven eingesetzt werden, kamen am Tag zuvor die 
gewaschenen reifen Miitter auf pilzfreien Agar, von dem dann die geschliipften 


- Tochterlarven abgesammelt werden konnten. 


Da die Untersuchungen Sprincers einen HinfluB von Licht auf die Fort- 
pflanzung von Miastor ergeben hatten, wurden unsere Kulturen im Dunkeln auf- 
bewahrt. Die Zeit, in der die Larven wihrend der Kontrollen unter der Lupe dem 
Licht ausgesetzt waren, wurde so kurz wie méglich gehalten. 

Aus Vorversuchen ergab sich folgende Faktorenkonstellation, die ideale Zucht- 
bedingungen bietet und rein thelytok padogenetische Fortpflanzung gewahrleistet: 
8 ml Malzagar (0,5% Malz, 2% Agar, 97,5% Wasser), 3 Tage altes Myzel von 
Peniophora albula, 29°C und etwa 20 Larven pro Schale. Diese Standard- 
bedingungen dienten zur Aufzucht der Versuchstiere und zu Kontrollversuchen. 
Alle in der vorliegenden Arbeit aufgefiihrten Versuche stellen eine Variation der 
Standardbedingungen dar. Es werden daher bei der Besprechung der Experimente 
nur die jeweils veranderten Faktoren angegeben. au 

Mit der angegebenen Zuchtmethode ist eine der Forderungen erfiillt, die wir 
an die Arbeitsmethode stellen miissen, um giiltige und reproduzierbare Ergebnisse 


1 Fiir die Bestimmung dieses und anderer Pilze danke ich dem Institut fiir 
Spezielle Botanik der Eidgendéssischen Technischen Hochschule, Zurich. Vom 
gleichen Institut wurde mir freundlicherweise eine grofe Anzahl Pilze zur Ver- 


fiigung gestellt. 
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zu bekommen. Sie gestattet uns die gleichartige Anzucht der Larven tier beliebig 
viele Generationen. AuBerdem kénnen einzelne Faktoren in gewiinschter Weise 
variiert werden. Nun muBten wir noch fiir einheitliches Tiermaterial sorgen. 
Fiir unsere Untersuchungen bedeutet das: erbgleiche, gleichaltrige Larven der- 
selben pidogenetischen Generation mit identischem Vorleben. 

Wir konnten damit rechnen, mit erbgleichen Tieren zu arbeiten, denn 
die von mir kultivierten Stimme stellen jeweils einen Klon dar: Von einer Larve 
ausgehend wurde jeder Stamm rein pidogenetisch weitergeziichtet. 

Gleichaltrigkeit der Versuchstiere bei Versuchsbeginn wurde dadurch an- 
nahernd erreicht, daB wir nur frischgeschliipfte Larven verwendeten, die noch 
keine Nahrung zu sich genommen hatten. 

Die Untersuchungen von Hauscureck (miindliche Mitteilung) an Heteropeza 
zeigten,1 daB die Oozytenteilungen im Ovar der Tochterlarven in der Regel bereits 
abgesch ossen sind, wenn diese aus der Mutterlarve schliipfen. Die Zah] der Teilungs- 
schritte und damit die Oozytenzahl variiert und wird méglicherweise von dem 
Milieu beeinfluBt, in dem die Mutterlarve aufwachst. Wir verwendeten deshalb 
fiir die Versuche jeweils nur Larven derselben padogenetischen Generation 
und achteten tiberdies darauf, daB die Stammkulturen immer gleich gehalten wur- 
den, d.h. die Versuchstiere, ihre Miitter, deren Miitter usw: immer unter den gleichen 
konstanten Bedingungen gelebt hatten. 

Wenn wir den EinfluB8 eines bestimmten Faktors priifen wollten, muften wir 
diesen variieren und alle anderen Bedingungen méglichst unverandert lassen. 
Wahrend der Versuchsdauer muften alle Bedingungen méglichst konstant gehalten 
werden. Die zu Beginn eines Versuches definierten Bedingungen gelten 
natiirlich nur fiir die eigentliche Versuchsgeneration (erste Generation), und 
auch fir diese bleiben sie nicht konstant, denn der Futterpilz altert und der Nahr- 
boden wird trockener. Wenn dann die zweite Generation, d.h. die Nachkommen 
der eingesetzten Larven, schliipft, andert sich die Umwelt in unkontrollierbarer 
Weise. Trotzdem wurde das Protokoll auf die zweite Generation ausgedehnt, weil 
damit gerechnet werden mute, daB die Larven der zweiten Generation bereits als 
Embryonen von der Umwelt, in der ihre Miitter gelebt hatten, hinsichtlich ihres 
Geschlechts und der Entwicklungsrichtung determiniert worden waren. 

Wie kénnen wir die Wirkung der Versuchsbedingungen auf die Larven erkennen ? 
Es bieten sich uns ganz einfache meBbare Gréfen, wie Linge, Entwicklungsdauer, 
Nachkommenzahl, Verlust und Fortpflanzungsweise. 

Die reifen Mutterlarven von Miastor sind steif und ausgestreckt, ihre Lange 
ist somit genau meBbar. Die Liingenmessungen an T'ekomyia- und Mycophila- 
Mittern sind dagegen sehr ungenau, weil diese oft noch herumkriechen. Selbst 
wenn sie ruhig liegen, sind kaum alle gleichermaBen ausgestreckt. Trotzdem 1a8t 
sich auf Grund dieser Messungen bei T'ekomyia und Mycophila die Wirkung der 
Versuchsbedingungen erkennen. 

Die Entwicklungsdauer einer Generation rechnen wir vom Einsetzen der 
frisch geschliipften Larven in die Versuchsschalen bis zum Schliipfen ihrer pido- 
blasten Nachkommen. Fiir Tekomyia kénnen wir hier keine genauen Werte 
erhalten — auBer in Einzelzuchten —, denn die Nachkommen werden durch eine 
Schliipfoffnung entlassen, und der Mutter selbst ist nicht anzusehen, ob schon 
Larven geschliipft sind (S. 295). 

Um die Tochterlarvenzahl zu ermitteln, miissen die reifen Weibchenmiitter 
einzeln in Schalen gesetzt werden. Dazu bewahrten sich kleine Schalen mit Wasser, 
in deren Mitte auf ein Agarbléckchen die Weibchenmutter gelegt wurde. Die 
geschliipften Tochterlarven fanden sich dann im umgebenden Wasser. Kam es 
nur auf die Tochterlarvenzahl an, nicht auch auf die Entwicklungsdauer, so wurden 
die reifen Mutterlarven aufgerissen und die Nachkommen gezahlt. 


Fortpflanzung heterogoner Gallmiicken 301 


Uxricu (1943) fand fiir Heteropeza eine strenge Korrelation zwischen Tochter- 
larvenzahl und Weibchenmutterlange. Um zu priifen, ob eine solche Korrelation 
auch bei unseren Arten besteht, haben wir bei verschiedenen Bedingungen das 
Verhaltnis von Tochterlarvenzahl zu Weibchenmutterlinge berechnet. 

Einige der eingesetzten Tiere drangen in den Niahrboden ein oder krochen an 
den Schalendeckel, sie wuchsen also unter anderen Bedingungen auf, als es im 
Versuch erwiinscht war. Diese Tiere durften ebensowenig fiir die Berechnung der 
Mittelwerte mitgeziihlt werden wie diejenigen, die starben oder aus den Schalen 
entkamen. Der durch diese Zahlungen ermittelte Verlust kann seinerseits als 
Index fiir die Bedingungen gelten. 

Der Einflu8 der Versuchsbedingungen ist dann am deutlichsten, wenn die 
Larven ihre Entwicklungsrichtung andern, also von thelytoker Padogenese zu 
arrhenotoker oder amphitoker Pidogenese iibergehen oder zur Metamorphose 
schreiten. Da wir die verschiedenen Mutterlarven nicht morphologisch unter- 
scheiden konnten, blieb nur die Méglichkeit, Anzahl und Geschlecht der ent- 
standenen Imagines zu protokollieren. Die Imagines der ersten Generation waren 
stets Weibchen. In der zweiten Generation traten gelegentlich auch Mannchen 
auf. Sie sind in den Tabellen gemeinsam mit den Weibchen in einer Rubrik (Imagines 
der zweiten Generation) aufgefiihrt. 

Die Anzahl der von der ersten Generation gebildeten Imagines wurde in Prozent, 
bezogen auf die eingesetzten Larven, in die Tabellen und Kurven aufgenommen. 
Fur die Imagines der zweiten Generation konnten wir nur die absoluten Zahlen 
notieren; fiir eine Berechnung von Prozentsiatzen fehlt die BezugsgréBe, denn wir 
wissen nicht, wieviele Larven sich zu Beginn der zweiten Generation in der Schale 


befanden. 


ITI, Versuche 


Uric konnte tiberzeugend darlegen, daB fiir Heteropeza pygmaea 
kein erblich fixierter Rhythmus im Wechsel der Generationen besteht. 
Er konnte einerseits iiber 500 aufeinanderfolgende Generationen rein 
thelytok padogenetisch halten und andererseits in jeder Generation 
durch bestimmte Anderung der Umweltbedingungen Verpuppung der 
Larven bewirken. Auch wir konnten die Larven unserer Arten standig 
thelytok paidogenetisch weiterziichten, bisher etwa 250 Generationen, 
und erhielten unter bestimmten veranderten Bedingungen Imagines, 
allerdings nicht bei Miastor. 

Die Umwelt, durch die wir auf die Larven einwirken kénnen, setzt 
sich zusammen aus dem Agarboden, einem Pilz als Nahrung und den 
Temperatur-, Licht- und Feuchtigkeitsverhaltnissen in den Zucht-' 
schalen, Die Zusammensetzung des Nahrbodens bestimmt das Wachs- 
tum des Pilzes und wirkt damit indirekt auf die Tiere, die sich von 
ihm ernahren. Temperatur, Feuchtigkeit und Beleuchtung wirken 
direkt auf die Larven und beeinflussen sie auferdem indirekt tber 
den Pilz. 

Vorversuche hatten keinen Einflu8 von Feuchtigkeit und Licht auf 
die Fortpflanzungsweise der Larven ergeben, deshalb wurde auf aus- 
gedehnte Versuche in dieser Richtung verzichtet. 
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1. Temperatur. Miastor. Die Entwicklung von iastor-Larven wurde 
bei 18, 25 und 29°C beobachtet. In Tabelle 1 sind die Mittelwerte der 
gemessenen GréBen angegeben. Die Entwicklungsgeschwindigkeit nahm 
mit der Temperatur zu. Bei Temperaturen tiber 29°C gediehen die 


Tabelle 1 
Miastor. EinfluB der Temperatur auf das Wachstum der pddogenetischen Larven 


Mittelwerte. Pro Temperaturstufe 12 Schalen mit je 10 Larven. 


TL-Zahl 
W M-Lange 


prow M 


18 5,0 25,8 7,94 
25 7,5 25,3 7,19 
29 by! 23,8 7,28 


Kulturen nur unregelmaBig; 33°C war die Grenze des Ertragbaren. 
Die groBten Weibchenmiitter entstanden bei 25°C. Die Tochterlarven- 
zahl war bei 18° C am héchsten. Da die Weibchenmiitter hier am klein- 
sten waren, ergab sich fiir das Verhaltnis der Tochterlarvenzahl zur 
Weibchenmutterlinge ein héherer Wert als bei den anderen Tempera- 
turen. 


Hohe Temperaturen, vor allem plétzliche Temperaturerhéhungen, — 
sollen nach GABRITSCHEWSKY (1928) Metamorphose auslésen. Wir haben 
solche Temperaturwechsel in verschiedenen Kombinationen durch- 
gefitihrt, ohne daf sich Imagines entwickelten. Dennoch beeinfluBte 
der Temperaturschock die Tiere. Er bewirkte MifSbildungen bei den 
Nachkommen, wenn 3—4 Tage alte Mutterlarven der erhéhten Tempera- 
tur ausgesetzt wurden. 


Tekomyia und Mycophila. Auch bei ihnen war die Entwicklungs- 
geschwindigkeit der Larven temperaturabhangig. Fiir Mycophila war 
29°C die héchste ertragliche Temperatur. Hier wuchsen die Larven 
nicht schneller als bei 25°C, und unbeabsichtigte Erhéhungen der 
Thermostatentemperatur iiber 29°C lieBen die Kulturen zweimal fast 
aussterben. Auch die Tekomyia-Larven entwickelten sich bei 29°C 
nicht wesentlich schneller als bei 25°C; ihre kritische Temperatur lag 
jedoch etwas hoher. 


Neben der Entwicklungsgeschwindigkeit war besonders die Haufig- 
keit der Verpuppung temperaturabhangig. So entstanden bei Tekomyia 
und Mycophila die meisten Imagines bei 25°C. Bei 29°C dagegen 
traten bei beiden Arten in der ersten Generation keine Imagines auf, 


und in der zweiten Generation kam es bei 29°C nur sehr selten zur 
Metamorphose. 
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Aus diesen Griinden wurden Kontrollen, die rein thelytok pido- 
genetisch verlaufen sollten, und die Weiterzucht der Kulturen bei 29° C 
durchgefiihrt, obwohl diese Temperatur fiir Mycophila an der Grenze 
des Ertragbaren lag. 

2. Nahrungsmenge. a) Diffusionsmethode. Die Nahrungsmenge laBt 
sich am genauesten mit Hilfe der ,, Diffusionsmethode“ variieren (ULRICH 
1936, S. 38), bei welcher die Schalen mit verschieden vielen in Nabr- 
lé6sung aufgeschwemmten Pilzkonidien beimpft werden. Peniophora 
albula konnte hierzu nicht benutzt werden, da er keine Fruchtkérper 
bildete. Vorversuche mit 


Konidien unseres 'richo- 50 

derma-viride-Stammes ,,b*“‘ Faly V% 
und Glukose-Nahrlésung Vii {100 
zeigten, daB dieser Pilz zu s Go “ 

schnell altert. Jeden 3. Tag $s 8 
muBten die Larven in & = 
Schalen mit frischem Pilz- § 27 508 
myzel umgesetzt werden. S S 
Ein solches Verfahren ist ~ _ 
aber ungeeignet, da die 45 10 
Bedingungen wahrend eines 0  ~—-G0IS. «08 006 O05 O25 OF 


Versuches nicht geandert Malzkonzentration % 


werden sollten. Deshalb Abb. 8. Yekomyia. HinfluB der Malzkonzentration 
\ . “ des Nahrbodens auf die mittlere Weibchenmutterlinge 
muBten wir auf die Dif- (- - -) und die Imagohaufigkeit (—) bei 25°C 


_fusionsmethode verzichten 
und die Nahrungsmenge dadurch variieren, da wir die Zusammen- 
setzung und Menge des Nahrbodens, die Besetzungsdichte mit Larven 
sowie Pilzalter und -art anderten. 

b) Malzkonzentration. Das Wachstum des Pilzes hingt vor allem 
von seiner Ernahrung ab, also vom Malzgehalt des Nahrbodens. 

Wir variierten die Malzkonzentration von 0—6% fiir Tekomyia und 
Mycophila und bis 10% fir Miastor. Es wurden alle Versuche bei 
20, 25 und 29° C durchgefiihrt. 

Miastor. Mit steigender Malzkonzentration wurden die Weibchen- 
miitter kontinuierlich gréBer (von 1,75 mm bei 0% bis 4,32 mm bei 
10% Malz). Die Nachkommenzahl nahm in gleichem MaBe zu, dadurch 
blieb das Verhaltnis von Tochterlarvenzahl zu WeibchenmuttergréBe 
bei allen Konzentrationen etwa gleich. Die Entwicklungsgeschwindig- 
keit blieb unbeeinfluBt. 

Tekomyia. Bei 20° C traten in der ersten Generation keine Imagines 
auf. Bei 25 und 29°C waren Imagines bei 0,03% Malz am haufigsten 
(Abb. 8). Bei héheren Konzentrationen waren es weniger, in Schalen 
mit mehr als 0,25% Malz gab es keine mehr. Auch bei niedrigeren 

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 50 21 


304 EHRENFRIED NIKOLEI: 


Tabelle 2. Tekomyia. HinfluB der Malzkonzentration des Nahrbodens auf die Imago- 
hiiufigkeit in der zweiten Generation (absolute Werte) - 
Temperatur: 20, 25, 29° C. Pro Konzentrationsstufe 5 Schalen mit je 20 Larven. 


Malz- 
konzen- 
tration 


Malz- 
konzen- 
tration 


29°C 


Konzentrationen (0,015 und 0%) nahm die Imagohaufigkeit ab, ohne 
jedoch Null zu erreichen. In der zweiten Generation traten Imagines 
in Schalen mit hohem Malzgehalt auf (Tabelle 2). Neben der Imago- 
haufigkeit war vor allem die Weibchenmutterlaénge deutlich von der 
Malzkonzentration abhangig (Abb. 8). 
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Abb. 9. Mycophila. Einflu8 der Malzkonzentration des Nahrbodens auf die mittlere 
Weibchenmutterlainge bei 20° C (- - -), 25° GC (— —) und 29° G (—) 


Tabelle 3. Mycophila. Einflug der Malzkonzentration des Nédhrbodens auf die 
Imagohéufigkeit in der zweiten Generation (absolute Werte) 
Temperatur: 20, 25, 29° C. Pro Konzentrationsstufe 5 Schalen mit je 20 Larven. 


Malz- 
konzen- | . 
tration | 29° © 


% 


Malz- 
% 


299C 


Mycophila. Die Weibchenmiitter waren bei 0,25% Malz am groBten 
(Abb. 9). Imagines traten im gleichen Konzentrationsbereich auf wie 
bei Tekomyia, allerdings in der ersten Generation nur maximal 4%. 
In der zweiten Generation waren sie bei 25° C besonders haufig (Tabelle3). 
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c) Agarkonzentration. Eine weitere Moglichkeit, das Pilzwachstum 
zu beeinflussen, besteht darin, den Agargehalt des Nahrbodens zu ver- 
andern. 


Es wurden 8 Agarkonzentrationsstufen (bei Miastor 7) zwischen 
0,25 und 8% (Miastor: 0,5—8%) gepriift. Die Versuche wurden jedes- 
mal bei 20, 25 und 29° C angesetzt. 


Miastor. In allen Schalen gingen relativ viel Larven verloren 
(Tabelle 4). Auf Nahrboden mit wenig Agar entwickelten sich die ein- 


Tabelle 4. Miastor. Hinflup der Agarkonzentration des Nihrbodens auf das 
Wachstum der pidogenetischen Larven 
Mittelwerte. Temperatur: 29°C. Pro Konzentrationsstufe 12 Schalen mit je 
10 Larven. 


Agarkonzen- 


tration WM-Lange | TL-Zahl TL-Zahl 


proWM| WWit-Lange 


0,5 7,4 2,96 6,59 
1,0 7,1 3,17 7,16 
1,5 6,5 3,42 7,51 
2,0 6,2 3,49 7,94 
4,0 6,3 3,48 7,90 
6,0 6,2 3,56 - 7,28 
8,0 6,2 3,54 7,49 


v 


gesetzten Tiere langsam, die entstehenden Weibchenmiitter waren klein 
und hatten wenig Nachkommen. Die Gré8e nahm mit steigendem 
Agargehalt stark zu; ebenso die Tochterlarvenzahl. Diese war bei 
hohen Konzentrationen jedoch wie- 
der etwas kleiner. 

Tekomyia und Mycophila. Auf 
mittleren Agarkonzentrationen (1 bis 
2%) wuchsen die Larven am besten, 
wie Abb. 10 am Beispiel der Weib- 
chenmutterlinge von Mycophila 
zeigt. Bei sehr hohen Konzentra- 
tionen gediehen sie teilweise noch Ta eh eee 
schlechter als bei ganz niedrigen. Agarkonzentration 
Sie lebten kiimmerlich in dem Spalt app. 10. Mycophila. EinfluB der Agar- 
zwischen Schale und Nahrboden. ise Sat ON Ne rer ies ter 
Die Larven der ersten Generation (- - -), 25°C (——) tnd 29°C (—) . 
vermehrten sich nur padogenetisch. 

In der zweiten Generation entstanden bei Tekomyia — vorwiegend 
in hohen Konzentrationsstufen — einige Imagines, bei Mycophila nur 


in drei Stufen (1, 2 und 3%) bei 25°C. 
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d) Néahrbodenmenge. Das Wachstum des Pilzes hangt schlieBlich 
noch von der Nahrbodenmenge ab. Wahrend wir normalerweise 8 ml 
Malzagar in jede Schale einfiillten, wurde im folgenden Versuch die Menge 
in acht Stufen von 2—12 ml variiert, jeweils bei 18, 25 und 29°C. 
Miastor wurde nicht untersucht. 
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Abb. 11. Tekomyia. Einflu8 von Malzkonzentration und N&hrbodenmenge (ml) auf die 
Imagohiaufigkeit. a Bei 29°C. b Bei 25°C 


Tekomyia. Bei geringen Nahrbodenmengen traten in der ersten 
Generation bis zu 41% Imagines auf. In den Schalen mit reichlich 
Nahrboden entwickelten sich erst in der zweiten Generation Imagines, 
und zwar am meisten bei 12 ml. In den untersten Stufen war der 
Nahrboden eingetrocknet, bevor sich eine zweite Generation entwickeln 
konnte. Die Entwicklungszeit der Weibchenmiitter der ersten Genera- 
tion war bei 8 ml am kiirzesten; bei weniger Nahrboden war sie merklich 
verlangert, 

Mycophila. Von den eingesetzten Larven verpuppte sich nur eine 
einzige, und zwar bei 2ml Nahrboden und 25°C. Die Schalen mit 
wenig Nahrboden trockneten schnell aus, wihrend sich bei reichlich 


' von mittlerer Weibchenmutterlange 
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Nahrboden eine zweite Generation entwickeln konnte, von der sich wie 
bei Tekomyia viele Tiere verpuppten. 

e) Nahrbodenmenge und Malzkonzentration. In den Versuchen mit 
verandertem Malzgehalt des Nahrbodens (S. 303) sahen wir, daB die 
_ Grdfe der Larven und die Hiaufigkeit der Metamorphose durch den 

Malzgehalt des Pilznahrbodens beeinflu8t werden konnten. Uberraschend 
war, daB selbst bei malzfreiem Agar der Futterpilz noch wuchs, daB 
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Abb. 13a—c. Tekomyia. Korrelation 


al haufiekeit bei Variati a 
und Imagohaufigkeit bei Variation "618 a0 G2 a4 26 2B 


von Malzkonzentration und Nahr- 4a 
bodenmenge. a Bei 20°C. b Bei Welbchenmutrerlange ™m 
25°C. c Bei 29°C Abb. 13 a—e 


die Larven eine ziemliche GréBe erreichten und sich viele von ihnen 
(~30%) verpuppten. Mit der im vorigen Abschnitt besprochenen 
Variation der Nahrbodenmenge fanden wir eine andere giinstige Még- 
lichkeit, das Pilzwachstum und damit die Larven zu beeinflussen. Auch 
dort gediehen die Larven in den schlechtesten Bedingungen noch recht 
gut. In weiteren Versuchen mit Tekomyia wurden nun sowohl Nahr- 
bodenmenge als auch Malzkonzentration variiert. 

Bei 2, 4, 6, 8, 10 und 12 ml Nahrbodenmenge pro Schale variierten 
wir jeweils den Malzgehalt des Nahrbodens in den gewohnten sie ben 
Stufen von 0—0,5%. Die Temperatur war, wie iiblich, 20, 25 und 29° C. 

Auf 2ml Nahrboden entstanden die meisten Imagines bei 0,25 % 
Malz (Abb. 11), auf 4 ml bei 0,25 und 0,125%. Bei mehr Nahrboden 
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verschiebt sich das Maximum der Imagohaufigkeit immer mehr in die 
Schalen mit geringem Malzgehalt; so finden wir das Maximum bei 12 ml 
schlieBlich auf Nahrbéden mit 0,015 und 0% Malz. Bei 20° C traten auf 
2 und auch auf 8 ml Nahrboden — wohl zufallig — keine Imagines auf. 

Die Weibchenmutterlange steigt mit dem Malzgehalt des Nahrbodens 
und mit der Nahrbodenmenge an. In unserem kombinierten Versuch 
verlaufen infolgedessen die Kurven fiir die mittlere Weibchenmutterlange 
in verschiedener Héhe deutlich getrennt voneinander, wie hese 
Abb. 12 fiir 29° C zeigt. 

Die Ergebnisse lassen erkennen, daf Weibchenmutterlange und 
Imagohaufigkeit korreliert sind. In Abb. 13 wurden die Wertepaare 
aus jeder Milieustufe als Punkte in einem Kordinatensystem — ftir die 
drei Temperaturen getrennt — dargestellt. Die drei Punktescharen 
zeigen, daB nur in Bedingungen, in denen sich Weibchenmiitter von 
durchschnittlich 1,4—2,6mm, also mittlerer Grofe ergaben, auch 
Imagines auftraten. Die meisten Imagines entstanden, neben Weibchen- 
miittern von durchschnittlich 1,8—2,2 mm, bei 25 und 29° C und, neben 
Weibchenmiittern von durchschnittlich 2,1 und 2,4 mm, bei 20°C. Die 
Beziehung zwischen Weibchenmutterlinge und Imagohaufigkeit wird 
noch deutlicher durch die jeweils eingezeichnete Kurve demonstriert. 
Diese verbindet Punkte, die dadurch gewonnen wurden, daB aus den 
vorliegenden Daten neue Mittelwerte der Imagohaufigkeit, jeweils fiir 
den Bereich von 0,1mm Weibchenmutterlange (z.B. 1,6-+-0,05 mm), 
errechnet wurden. Ob das Maximum der Imagohiaufigkeit bei 20° C 
im Vergleich zu 25 und 29° C grundsatzlich so stark in den Bereich héherer 
Weibchenmutterlingen verschoben ist wie in unserer Abbildung, miissen 
weitere Versuche zeigen. Der dargestellte Versuch lieferte nur wenige 
Werte fiir den Bereich oberhalb 2,2 mm mittlerer Weibchenmutterlange. 


[) Besetzungsdichte. Bei Variation der Besetzungsdichte der Zucht- 
schalen andert sich die Nahrungsmenge fiir die einzelne Larve. Bei 
Uberbesetzung verandern sich auBerdem noch andere Umweltbedingun- 
gen sehr stark und unkontrollierbar, und das Wachstum der Larven 
verzogert sich (,,crowding effect*‘). 

Miastor. Es wurden reife Weibchenmiitter bibeeatnel deren bald 
schliipfende Tochterlarven die eigentlichen Versuchstiere waren. Wir 
rechneten bei jeder Weibchenmutter mit durchschnittlich 20 Nach- 
kommen. Dementsprechend variierte die Larvenzahl in den drei Ver- 
suchsreihen, bei denen wir 1—80 Weibchenmiitter einsetzten, von 20 
bis 1600. Die Versuchstemperatur war 29° C. 

Je mehr Tochterlarven sich in einer Schale befanden, desto schlechter 
und langsamer wuchsen sie, und desto weniger von ihnen entwickelten 
sich zu Weibchenmiittern. In den Schalen mit mehr als 400 Tochter- 
larven vermehrten sich die Tiere iiberhaupt nicht, sondern verbrauchten 
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ihren Fettkérper, starben oder wurden zu Orangelarven. In den stark 
besetzten Schalen krochen sie auch an Rand und Deckel, haufig sogar 
aus der Schale. 

Tekomyia und Mycophila. Es wurde eine genaue Anzahl frisch 
geschlipfter Tochterlarven (10—100) eingesetzt. Zusadtzlich wurde die 
Temperatur verandert (20, 25 und 29° C). 

Bei Tekomyia nahm mit zunehmender Besetzungsdichte die Haufig- 
keit der Imagines der ersten Generation zu (Abb. 14). Nach einem 
Maximum bei 60—80 eingesetzten Larven ging der Anteil der gebildeten 
Imagines bei noch starkerer Besetzung der Schalen zuriick. 
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Abb. 14. Tekomyia. EinfluB der Besetzungsdichte auf die Imagohiaufigkeit bei 20°C 
- -), 25° CO (— —) und 29° C (—) 


In der zweiten Generation entstanden nur in den untersten Stufen 
Imagines. In diesen untersten Stufen erfolgte daneben auch normale 
padogenetische Fortpflanzung. In den mittleren Stufen fanden sich noch 
winzige Weibchenmiitter mit 1—3 Nachkommen (Hungerpadogenese). 
In den obersten Stufen, den am starksten besetzten Schalen, entwickelte 
sich in der Regel keine zweite Generation mehr. 

Bei Mycophila traten in Schalen mit mehr als 50 Larven Imagines 
auf, allerdings seltener als bei Tekomyia. In der zweiten Generation 
fanden wir nur vereinzelt Imagines. 

g) Pilzalter. Wir beobachteten das Wachstum von Miastor-Larven 
bei 29° C in Schalen mit 3, 5, 7 und 9 Tage altem Pilzmyzel. Fiir Teko- 
myia und Mycophila verwendeten wir 3—10 Tage altes Myzel in acht 
Altersstufen bei 20, 25 und 29°C. 

Bei hohem Pilzalter gediehen die Larven merklich schlechter als 
bei jungem Myzel (Tabelle 5 und 6). Die Entwicklung verzégerte sich, 
und ihre Dauer streute stark. Die entstehenden Weibchenmiitter waren 
winzig, ihre Nachkommenzahl war unverhaltnismafig gering. Das nur 
fiir Miastor berechnete Verhaltnis von Tochterlarvenzahl zu Weibchen- 
mutterlange war daher bei 9 Tage altem Pilz deutlich niedriger als bei 
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Tabelle 5 
Miastor. EinfluB des Pilzalters auf das Wachstum der ptidogenetischen Larven 
Mittelwerte. Temperatur 29°C. Pro Pilzaltersstufe 12 oder 11 Schalen mit 


je 10 Larven. 


Ent- 
Verlust | wicklungs- | WM-Lange | TL-Zahl TL-Zahl 
prowWM| jWM-Lange 


Pilzalter 


Tage 


tip! 3,18 25,0 7,86 
Uplt 3,39 26,6 7,99 
7,4 2,91 23,2 USS 
One 2,50 14,3 5,72 


den anderen Stufen (Abb. 15). Ein gutes MaB fiir die Zuchtbedingungen 
bot der Verlust an Versuchstieren, der auf altem Myzel, vor allem bei 
Mycophila (Tabelle 6), sehr hoch war. 


Tabelle 6 
Mycophila. EinfluB des Pilzalters auf das Wachstwm der pddogenetischen Larven 
Mittelwerte. Temperatur: 20, 25, 29°C. Pro Pilzaltersstufe 5 Schalen mit je 
20 Larven. 


Temperatur 


20°C 25°C 29°C 
Pilz- 
alter Ent- x Ent- = Ent- Ts 
wick: | iden | Yer [wick |"iMaenet®| Fer | wick |"e'atnee 
lungs- ration lust | lungs- ration lust | lungs-| “vation 
dauer dauer dauer 
Tage % Tage % Tage 


3 6,4 2,65 6,6 
3,5 43 7,4 1,75 7,1 2,37 
4 81 8,1 1,60 7,4 1,91 
4,5 85 8,5 1,80 ils 1,89 
5 72 8,2 1,60 8,9 1,87 
6 77 9,0 1,69 9,5 1,77 
8 92 8,5 1,60 10,5 1,56 
10 92 9,8 1,52 Sell 1,50 


Bei Tekomyia traten in der ersten Generation nur bei 25 und 29°C 
einige Imagines auf. Von der zweiten Generation verpuppten sich in 
allen Pilzaltersstufen einige Larven. Auf 6 Tage altem Myzel waren es 
auffallend viele. 

Bei Mycophila traten nur in der zweiten Generation Imagines auf, 
vor allem bei 25° C und in den unteren Pilzaltersstufen. 

3. Pilzart. Die bisher beschriebenen Versuche zur Anderung der 
Nahrung der Itonididenlarven wurden alle mit dem gleichen Pilz durch- 
getthrt. Bei unseren anfanglichen Bemithungen, einen geeigneten Futter- 
pilz fir die Larven zu finden, hatte sich gezeigt, da® nur sehr wenige 
Pilze zur Zucht geeignet sind. Das gab den Ansto8 dazu, die Wirkung 
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verschiedener Pilzarten auf Wachstum ~ | = 
und Fortpflanzung der Larven zu un- 30 viet 
tersuchen. Tabelle 7 gibt einen Uber- hie: 
blick tiber einen Teil der gepriften - Af 
Pilze. Nur sehr wenige Arten eigneten A ie Z 
sich gut fiir die Itonididenzucht. Wah- V4 


va 


rend einige noch eine kiimmerliche 
Entwicklung zulieBen, waren die mei- 
sten Arten véllig ungeeignet. Bei eini- 
gen Pilzen lag das daran, daB die Lar- 
ven die Hyphen nicht annahmen, also 
verhungerten. In anderen Fallen ging 
offensichtlich eine Giftwirkung vom 
Pilz aus. Die Larven starben dann 
sehr friih; wahrend sie sonst ohne 


Slane blidt 


/ 


Tochterlarvenzah! 


Abb. 15. Miastor. Korrelation von Weibchen- 
7 . . . cy 
mutterlange und Tochterlarvenzahl bei Variation 25 30 gs mm 40 


des Pilzalters. Pilzalter: 3 Tage —; 5 Tage ——-—; - = 
7 Tage —-—; 9 Tage ---- Welbchenmutterlénge 


Tabelle 7. Hignung von Pilzen fiir die Zucht von Itonididenlarven 
+ gut geeignet; + — geeignet, die Larven am Leben zu erhalten ; — ungeeignet. 


Hignung fiir die Zucht von 


Pilz 
Tekomyia | Mycophila 


Peniophora albula ... . 
Schizophyllum commune . 
Stereum purpureum 
Coniophora cerebella : 
Trichoderma viride M56 . 
TLS OO Sele) obtain ae ee 
ERSTE AGV Ale de teres aa : 
T. v. 6469 ; 


T. 
DROe UEC ee eto 
Re 


Te GOS Rieck abene ah ss 
Polystictus zonatus 3 
P-wersicolor . 1 ses 
Endothiella gyrosa . : 
WRIT OE ICON oO Oe 
MUNOSUS 2. 2 ss 
Webetulinus. Vit). >. 
Trametes radiciperda . . 
UE SCTICUIS, ome gy. s4 2 
Polyporus betulinus é 
P. sulfureus. so. eee 
Endothia parasitica 
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Nahrung wochenlang am Leben bleiben konnten. Auf die meisten Pilze 
reagierten die drei Itonididenarten unterschiedlich. Der Trichoderma- 
viride-Stamm b beispielsweise erwies sich fiir Miastor als brauchbares 
Futter, fiir Tekomyia war er gerade noch geeignet und fiir Mycophila 
eindeutig ungeeignet. Mit anderen Pilzen konnten zwar Miastor-Larven 
am Leben erhalten werden, aber Tekomyia und Mycophila wurden von 
diesen Pilzen vergiftet. Die Pilze, die fiir alle drei Gallmiickenarten 
ungeeignet waren — etwa 50 Arten hatten sich so verhalten — wurden 
in die Tabelle nicht aufgenommen. 

Von Trichoderma viride, einer Nebenfruchtform des Ascomyceten 
Hypocrea, konnten acht physiologische Stémme auf ihre Eignung als 
Futterpilz gepriift werden. Es wurde das Wachstum von Miastor- 
Larven untersucht, die mit vier: der Trichoderma-Stémme geziichtet 
wurden (Tabelle 8). Wenn auch keiner der vier Stamme ausgesprochen 


Tabelle 8. Miastor. HinfluB verschiedener Trichoderma-viride-Stamme auf das 
Wachstum der pddogenetischen Larven 
Temperatur: 29° C. Pro Pilz 12 Schalen mit je 10 Larven. 


Tricho- Ent- 

niet Verlust | wicklungs- | 17 M-Lange | 7'L-Zahl TL-Zahl 

Sta dauer ; prowWM| jVM-Lange 
% Tage mm 


2,73 | 16,9 


M56 37,5 8,6 6,19 
6469 61,7 11,7 2,02 6,0 2,97 
4889 70,8 11,8 2,02 6,7 3,32 
4278 74,2 12,4 | 1,72 237 1,57 


tédlich wirkte, so war doch der Verlust an Larven teilweise recht hoch 
(bis zu 74%). Entwicklungsdauer, Weibchenmutterlange und Tochter- 
larvenzahl zeigten von Pilz zu Pilz erhebliche Unterschiede. Auch das 


Verhaltnis Tochterlarvenzahl zu Weibchenmutterlange anderte sich auf- 
fallend. 


Die Wirkung eines Pilzes wurde besonders deutlich in den Fallen, 
in denen die Fortpflanzungsweise der Larven von der verwendeten 
Pilzart abhing. Miastor bildete auf keinem der Pilze Imagines. Wahrend 
sich Tekomyia und Mycophila auf Peniphora albula unter Standard- 
bedingungen thelytok padogenetisch fortpflanzten, verpuppten sie sich 
auf den meisten anderen ungiftigen Pilzen unter sonst gleichen Verhalt- 
nissen. Wurde durch Variation von Temperatur und Malzgehalt des 
Nahrbodens das Wachstum der Pilze beeinfluBt, so wirkte dies sich bei 
den verschiedenen Pilzen unterschiedlich auf die Tiere aus (Tabelle 9). 
Der Stamm 4278 z.B. wirkte bei erhohter Malzkonzentration (2%) in 
beiden Temperaturstufen auf Tekomyia und M ycophila tédlich, wihrend 
sich die Tiere bei weniger Malz einigermaGBen entwickelten und bei 25° C 
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Tabelle9. Tekomyia und M ycophila. HinfluB verschiedener Trichoderma-viride- 
Stdimme auf die Imagohiufigkeit in der ersten Generation (absolute Werte) bei Varia- 
tion von Temperatur und Malzgehalt 

Pro Einzelversuch 2 Schalen mit je 20 Larven. 


Malz- 
gehalt 
% 


Pilz - 


Tekomyia M ycophila Malz- i 
Z Pilz pent Guieie Ska] Gena 
25°C 25°C [29°C 25°C | 25°C |20°c 2 


0,5 iH 
bl 9 igs iv 
05 | 30 | 26 
M56..-.9 23 | 29 : 
6469 | 9° ie la = 
2 rie Toe a 
0,5 4 — t 
4889 | 9 10 |'12 A 


Imagines bildeten. In einem anderen Fall (Stamm Ur und Tekomyia) 
war die Temperatur der ausschlaggebende Faktor: Bei 25° C wurden in 
beiden Malzstufen die Larven vergiftet, wahrend sie sich bei 29°C 
verpuppten. Der gleiche Pilz wirkte auf Mycophila-Larven tédlich. 


D. Diskussion 


I. Generationswechsel 


1. Padogenetische Generation. Keiner der vorliegenden Fortpflan- 
zungszyklen ist bis ins letzte aufgeklirt (Kap. BIT), deshalb ist vorlaufig 
nur ein unvollstandiger Vergleich méglich. Am besten bekannt ist die 
thelytok padogenetische Fortpflanzung. Sie verlauft bei den unter- 
suchten Arten ahnlich, jedoch finden wir Unterschiede in der Anzahl 
der Hautungen, der Ausbildung einer Brustgrate, in der Art der Weib- 
chenmutter, im Verhalten der Mutter beim Schliipfen der Nachkommen, 
in der Tochterlarvenzahl und in den Dauerformen. 

Bei Mycophila beobachteten wir zwei und bei Tekomyia drei Haiu- 
tungen der Tochterlarve waihrend ihrer Entwicklung zur padogeneti- 
schen Mutter; die padogenetischen Larven von Heteropeza und Miastor 
hauten sich dagegen nicht. Bei ihrer Entwicklung zu Imagolarven 
hauten sich die weiblichen Larven von: Heteropeza nicht, die von 
Miastor einmal, die von Mycophila und Tekomyia zweimal. 

Eine Brustgrate (Spatula sternalis) finden wir bei allen vier Arten. 
Tekomyia und Mycophila bilden die primitive Form mit drei Spitzen, 
Heteropeza und Miastor eine Brustgraite mit einfacher Spitze, was als 
abgeleitetes Merkmal gilt. Von allen Dipterenlarven haben nur die der 
Itonididen eine Brustgrate, und zwar stets die verpuppungsbereiten 
Larven. Dementsprechend finden wir bei den Imagolarven auch der 
heterogonen Arten eine Spatula. Ausnahmsweise gibt es Mutterlarven, 
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also pidogenetische Larven, mit Spatula. Es handelt sich hierbei um 
Larven, die erst zur padogenetischen Vermehrung determiniert wurden, 
als sie schon die Merkmale der Imagolarve mehr oder weniger deutlich 
ausgebildet hatten (Umkehr). In diesen Fallen ist die Brustgrate selten 
vollstandig und typisch ausgebildet. Tekomyia macht jedoch eine Aus- 
nahme: Alle Larven bilden auf dem dritten Stadium eine Spatula, 
ganz gleich, ob es sich um Imagolarven handelt, oder ob die Larven 
parthenogenetisch Embryonen bilden. Dennoch gibt es niemals reife 
Miitter mit Spatula. Die Tekomyia-Mitter bilden stets — auch wenn 


sie durch Umkehr aus einer Imagolarve hervorgehen — ein viertes 
Stadium. Die Brustgrate wird bei der Hautung zum vierten Stadium 
abgestreift. 


Die Weibchenmiitter von Tekomyia unterscheiden sich stark von 
denen der anderen Arten, die unter sich nur geringe Unterschiede auf- 
weisen. Das ist um so erstaunlicher, als die jungen T’ekomyia-Larven 
den Mycophila-Larven zum Verwechseln ahnlich sind. Die Tekomyza- 
Mutter hat nach der dritten Hautung keine Ahnlichkeit mehr mit ihren 
vorangegangenen Stadien. Ihr Vorder- und Hinterende ist véllig um- 
gestaltet, und bei starker Vergré8erung erkennt man Puppenmerkmale. 
Trotz der larvenartigen Gestalt und der typisch larvenartigen Fort- 
bewegung haben wir hier ein Puppe vor uns. In ihrer morphologischen 
Entwicklung ist sie auf einem Zwischenstadium stehengeblieben, weshalb 
wir sie auch als Halbpuppe bezeichnen kénnen (M6HN 1960). 


Die Mutterlarven von Heteropeza und Miastor werden 1—2 Tage 
vor dem Schlipfen der Nachkommen prall und steif. Ihre derbe 
Haut wird von den Nachkommen am Vorder- oder Hinterende der 
Mutter zerrissen. Die Mycophila-Mutterlarve hingegen wird erst wenige 
Stunden vor dem Ausschliipfen der Nachkommen bewegungslos. Sie 
besteht dann nur noch aus einem diinnen, mit Nachkommen gefiillten 
Hautchen. Die Tekomyia-Mutter vermag noch wahrend des Schliip- 
fens der ersten Nachkommen herumzukriechen. Diese gelangen durch 
eine Schlipfoffnung ins Freie, ohne dabei die Mutterhiille zu zerreiBen. 
Da sich die Offnung jedesmal wieder schlieBt, bleibt der Innendruck 
der Tekomyia-Mutter noch lange erhalten. 

Die héchste von uns gezihlte Anzahl Tochterlarven einer Mutter 
ist bei Tekomyia 86, bei Mycophila 54 und bei Miastor 47. Unricu 
(1936) gibt fiir Heteropeza 36 an. Die maximale Tochterlarvenzahl ist 
also artverschieden. 

Bei Heteropeza steht die Tochterlarvenzahl in einem festen Verhaltnis 
zur Weibchenmutterlinge. Sie nimmt proportional deren dritter Potenz 
zu (ULRIcH 1943). Bei Miastor finden wir diese Korrelation bei kleinen 
und mittelgroBen Weibchenmiittern bestatigt. GroBe Miitter haben 
dagegen verhaltnismaBig weniger Nachkommen, die Kurve fiir das Ver- - 
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haltnis von Tochterlarvenzahl und Weibchenmutterlange wird daher 
in ihrem oberen Bereich flacher (Abb. 16). Wie kénnen wir uns diesen 
abweichenden Kurvenverlauf erklaren 2 


Nach Kauze (1908) liefert das Ovar von Miastor nur eine beschrankte 
Anzahl Kier. Demnach hat die Tochterlarvenzahl cine obere Grenze. 
Die maximal mégliche Tochterlarvenzahl wird bei Weibchenmiittern 
einer bestimmten Gr6fe erreicht. Eine Weibchenmutter, die dank 
optimaler Aufzuchtbedingungen diese GréBe iiberschreitet, kann nicht 
mehr Tochterlarven liefern. Die Kurve fiir das Verhaltnis von Weibchen- 
mutterlange und Tochterlarvenzahl kann nicht weiter ansteigen. Fiir 
diese Auffassung spricht auch, daB die von extrem groBen Weibchen- 
mittern erzeugten Tochterlarven gréBer als gewohnlich sind. 

Die Tochterlarvenzahl von M ycophila ist weniger streng an die Weib- 
chenmutterlange gebunden. Zwar steigt die Tochterlarvenzahl mit zu- 
nehmender GroBe der Mutterlarve an, doch sie streut viel starker als 
bei Miastor. Die Mycophila-Tochterlarven sind kleiner, die Tochter- 
larvenzahlen bei gleich groBen Miittern dementsprechend im Mittel 
groBer als bei Miastor. 

Bei Tekomyia ist keine nennenswerte Korrelation zu erkennen. Die 
Tochterlarvenzahl bei bestimmter WeibchenmuttergréBe variiert zwi- 
schen Null und einem oberen Grenzwert, der durch die GréBe der Mutter 
gegeben ist. Die Tochterlarven sind sehr verschieden groB, und auBer- 
dem gibt es viele Weibchenmiitter, die nicht prall geftillt sind, und sogar 
solche, die tiberhaupt keine Embryonen ausbilden. 

Die bekannteste Dauerform ist die Orangelarve von Miastor. Sie 
wurde auch als besonderes Stadium in das Zyklusschema (S. 290) ein- 
gezeichnet. Ihre Entwicklungsruhe wird durch Nahrungsaufnahme be- 
endet. Sie vermag dann parthenogenetisch Embryonen auszubilden 
und zur Mutterlarve zu werden. Ohne Nahrung soll sich die Orangelarve 
nach GABRITSCHEWSKY in ein endloses oder ewiges Ruhestadium ver- 

wandeln. Die Annahme eines besonderen, endlosen Ruhestadiums halte 
ich fiir iiberflissig. Abgesehen davon, da sich die beiden Stadien 
morphologisch nicht unterscheiden wiirden, schlieBt ja die Orangelarve — 
als ein Ruhestadium von unbestimmter Dauer, das nur durch Nahrungs- 
aufnahme beendet wird — die Falle ein, in denen die Ruhe nie endet, 


Auch bei Heteropeza existiert eine Dauerform. Es ist eine Mutter- 
larve, die Hussry (1959) ,,resting-mother“ nennt. Sie zeichnet sich 
durch eine besonders derbe, braunlich gefarbte, irrisierende Kutikula 
aus. Die 1—2 Nachkommen bleiben in ihr einige Wochen am Leben 
und kénnen dann noch erfolgreich schliipfen. Unricn hat dieses Ruhe- 
stadium nicht ausdriicklich erwahnt. Es trat bei uns in alten Kultur- 


schalen regelmaBig auf. 
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2. Bisexuelle Generation. Uber die bisexuelle Generation der ver- 
schiedenen Arten wissen wir weit weniger als iiber die padogenetische 
Generation. So ist die Herkunft der Mannchen bei Tekomyia und 
Mycophila noch unbekannt, und bei der Entstehung der Weibchen 
bestehen offenbar Unterschiede, die noch nicht véllig gesichert sind: 
Die weiblichen Imagolarven entstehen bei allen vier Arten aus Tochter- 
larven; bei Heteropeza und Tekomyia kénnen sie bereits in der Mutter- 
larve morphologisch als Imagolarven gekennzeichnet sein. Méglicher- 
weise trifft das auch fiir Miastor zu, denn SPRINGER (1917) beschreibt 
die Imagoentwicklung bei Miastor aus ,,Puppenlarven“, die aus pado- 
genetischen ,,Puppenmiittern’ hervorgegangen sind. Da er das Ge- 
schlecht dieser Puppenlarven nicht erwahnt, kann man annehmen, da} 
beide Geschlechter vorhanden waren. 

Parthenogenetische Entwicklung von Imagoeiern konnten wir nur 
bei Tekomyia feststellen. Unricn (1934—1943) verneint eine solche 
Parthenogenese fiir Heteropeza! und GABRITSCHEWSKY (1930) fiir Miastor. 


Befruchtete Imagoeier von Miastor entwickelten sich zu Weibchen- 
mittern (GABRITSCHEWSKY 1930). GABRITSCHEWSKY nimmt aber an, 
da die Kilarven die gleichen Entwicklungspotenzen wie die Tochter- 
larven haben. Auch bei Heteropeza wurde Kopulation beobachtet 
(Unricu 1943), allerdings gelang es nicht, die aus dem Imagoei geschliipf- 
ten Larven aufzuziehen, so daB iiber ihre Entwicklungspotenzen nichts | 
bekannt ist. In beiden Fallen wissen wir nicht, ob die Hier wirklich 
befruchtet waren. 


Erst nach einer eingehenden Untersuchung der Fortpflanzung der 
Imagines und der dabei entstehenden Larven wird sich zeigen, ob bei 
allen bisher untersuchten heterogonen Itonididen wirklich ein Genera- 
tionswechsel vorliegt, ob es also einen Wechsel gibt von pidogenetischer 
und bisexueller Fortpflanzung, oder ob das Auftreten von Imagines bei 


der einen oder anderen Art oder Rasse nur noch eine rudimentare 
Erscheinung ist..- 


3. Determination und Evolution. Die Tochterlarven der untersuchten 
Gallmiicken kénnen entweder parthenogenetisch Embryonen ausbilden 
(und dabei morphologisch auf dem Jugendzustand verharren) oder eine 
Metamorphose zur Imago durchmachen (Kap. BII). Welche der beiden 
Entwicklungsmoéglichkeiten realisiert wird, hangt von den gebotenen 
Aufenbedingungen ab (Kap. CII). 


Wir finden in den Zuchten und auch in der Natur hauptsichlich die 
padogenetischen Larven, und nur selten die Imagines der heterogonen 
Arten. Daher sieht man leicht in der Entwicklung zur Mutterlarve 
das Normale, und in der Metamorphose eine durch besondere Faktoren 


1 Siehe FuBnote S. 287. 
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zu erzwingende Leistung. Es ist aber zweifellos sinnvoller, die Meta- 
morphose, obwohl sie seltener auftritt, als Grundentwicklung zu betrach- 
ten. Im folgenden sollen die experimentellen Ergebnisse im Sinne dieser 
Auffassung interpretiert werden. 

Die Metamorphose lauft ab, sofern und solange sich das Ovar nicht 
vorzeitig entwickelt. Macht aber das Ovar eine Friihreifung durch, 
die zur Padogenese fiihrt, dann wird die auf die Imago hin gerichtete 
morphologische Entwicklung gestoppt. Das erste Anzeichen der Pado- 
genese — das Loslésen der Hier vom Ovar — lieB sich bei allen unter- 
suchten Arten etwa zum gleichen Zeitpunkt erkennen, die weitere 
imaginipetale morphologische Differenzierung der padogenetischen Lar- 
ven wurde aber bei den verschiedenen Arten in unterschiedlicher Weise 
_ gehemmt: Die padogenetischen Heteropeza- und Miastor-Larven blieben 

morphologisch auf einem friihen Larvenstadium, Mycophila erreichte 
das letzte Larvenstadium, und die Tekomyia-Miitter machten sogar 
noch die Hautung zur Puppe durch. 

Das Ovar kann nur wahrend einer begrenzten Zeit durch AuBen- 
bedingungen zur parthenogenetischen Entwicklung der Hier angeregt 
werden. Die sensible Periode beginnt wahrscheinlich mit dem Schliipfen 
der pidoblasten weiblichen Larven. Die Bereitschaft zur Padogenese 
wird mit fortschreitender Entwicklung der Larve schwacher, und sind 
einmal Imaginalscheiben im Vorderkérper zu erkennen, dann kann die 
Padogenese nicht mehr erzwungen werden. 

Wachsen die Larven in ,,Padogenese- Bedingungen“ auf, dann erfolgt 
die parthenogenetische Entwicklung der Kier — und damit die Determi- 
nation zur Padogenese — sehr friih. Werden sie jedoch bei weniger eindeu- 
tigen Bedingungen gehalten, dann wird das Kinsetzen der parthenogene- 
tischen Entwicklung verzogert, und die Larven entwickeln sich mehr 
oder weniger weit zu typischen Imagolarven mit getrennten Augen und 
Spatula, bevor die Padogenese die weitere imaginipetale Entwicklung 
stoppt. In solchen Fallen, die ,,Umkehr“ (UtricnH 1934—1943) oder 
reversal of function’ (Harris 1925) genannt werden, erreichen auch 
die padogenetischen Larven von Heteropeza und Miastor morphologisch 
das letzte Larvenstadium. Die vor dem Entwicklungsstop auftretenden 
morphologischen Differenzierungen, die im allgemeinen nur bei der 
Imaginalentwicklung sichtbar werden, erweisen sich somit bei allen 
untersuchten Arten nicht als Anzeichen einer irreversiblen Determination 
zar Metamorphose. 

Die Metamorphose ist sicher die phylogenetisch ursprtngliche Ent- 

-wicklung der heterogonen Arten. Bei sich rein bisexuell fortpflanzenden 
Arten trat vermutlich gelegentlich eine parthenogenetische Entwicklung 
unbefruchteter Eier auf, und allmahlich wurde im Laufe der Evolution 
die Parthenogenese bis in die Larve vorverlegt. Von den untersuchten 


318 EuRENFRIED NIKOLEI: 


Arten steht Tekomyia dem Ausgangszustand am nachsten, denn bei ihr 
entwickeln sich unbefruchtet abgelegte Hier, und die padogenetischen 
Miitter erreichen noch das Puppenstadium. AuBerdem scheint die 
Padogenese nicht sehr gefestigt; z.B. wechseln Anzahl und GroBe der 
padoblasten Nachkommen bei gleich groBen Miittern betrachtlich. 

Mycophila-Miitter erreichen das letzte Larvenstadium. Heteropeza- 
und Miastor-Miitter hingegen nicht. Obwohl sich bei Heteropeza auch 
die Imagolarven nicht hauten, kann man doch sagen, daB die Padogenese 
auf einem friihen Larvenstadium ablauft, denn eine Spatula, Merkmal 
des spaiten Stadiums, wird von den pidogenetischen Larven in der 
Regel nicht gebildet. Die Paidogenese macht bei Heteropeza und Miastor 
einen gefestigten Eindruck. Die Tochterlarvenzahl ist streng mit der 
Weibchenmutterlange korreliert, und die GréBe der padoblasten Nach- 
kommen ist ungefahr konstant. 


IT. Versuche 


Wie haben sich die in den Versuchen gepriiften Umweltfaktoren 
Nahrung, Temperatur, Licht und Feuchtigkeit auf das Wachstum und 
die Fortpflanzungsweise der Gallmiickenlarven ausgewirkt ? 


1. Nahrung. a) Quantitdt oder Qualitit? Wir haben die Nahrung 
durch Variation folgender Faktoren verandert: Malzkonzentration, Agar- 
konzentration, Nihrbodenmenge, Besetzungsdichte, Pilzalter und Pilz- — 
art. An der Weibchenmutterlange sahen wir den Einflu8 der Nahrung 
auf das Larvenwachstum besonders deutlich. Nach Utricu wird die 
Weibchenmutterlinge von der Menge der gebotenen Nahrung bestimmt, 
und: ,,Diese Futtermenge ist dann in jedem Fall der letztlich entschei- 
dende Faktor, auf welchen die Tochterlarven reagieren‘’ (ULricH 1940, 
S. 590). Priifen wir unsere Ergebnisse auf die Wirkung der Nahrungs- 
menge! 

Mit steigendem Malzgehalt des Nahrbodens wuchs das Pilzmyzel 
stirker. Dementsprechend nahm auch die Weibchenmutterlange bei 
Miastor za (8.303). Die Messungen an Tekomyia- und Mycophila- 
Larven zeigten jedoch, dai die GrdBe nicht unbedingt von der Menge 
der gebotenen Nahrung abhangt. Die Weibchenmutterlange nahm mit 
steigender Malzkonzentration zunachst zu, blieb aber bei Tekomyia von 
1,5% Malz an etwa konstant (Tabelle 2). Bei Mycophila stieg sie nur 


bis zur Malzkonzentration 0,25% an. Bei héherem Malzgehalt fiel sie 
wieder ab (Abb. 9). 


Auch mit steigendem Agargehalt des Nahrbodens nahm die Pilz- 
menge zu. Die Werte fiir die Weibchenmutterlange von Miastor stiegen 
entsprechend an (‘Tabelle 4). Bei Tekomyia dagegen nahm die Weibchen- 
mutterlange, nachdem sie zunichst dem Agargehalt entsprechend an- 
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gestiegen war, oberhalb 2% Agar wieder ab (S. 305). M ycophila-Larven 
wurden bei 1—1,5% Agar am gré8ten (Abb. 10). 

Daraus, daf die Weibchenmiitter von Miastor und Mycophila auf 
. altem Pilz kleiner waren als auf jungem (Tabelle 5, 6), kénnte man 
schlieBen, daB die Nahrungsmenge mit steigendem Pilzalter abgenommen 
hat. Das Pilzmyzel war aber in alten Schalen durchweg dichter, die 
angebotene Nahrungsmenge somit gr6Ber. 


Die Versuchsergebnisse kénnen also nur zum Teil auf Grund der 
Wirkung der gebotenen Futtermenge erklirt werden. In vielen Fallen 
war das Larvenwachstum trotz der verfiigbaren grofen Nahrungsmenge 
gering. Wir miissen daraus schlieBen, daB entweder die aufgenommene 
Nahrungsmenge nicht proportional der gebotenen war, oder daB die 
Qualitat der Nahrung sich geandert hatte. 


Wie k6énnen wir uns vorstellen, da8 die aufgenommene Nahrungs- 
menge nicht proportional der gebotenen ist ? 

1. Die Zellmembran der Pilzhyphen kénnte unter bestimmten Be- 
dingungen dicker oder fester als gewdhnlich sein. Trotz des reichlich 
vorhandenen Myzels kénnen sich die Larven dann nur schlecht ernahren. 
Das ist ohne weiteres denkbar, es erklért aber nicht die groBen Ver- 
luste durch Vergiftung der Larven bei bestimmten Pilzarten. 

2. Die Pilzzellen kénnten zeitweise Stoffe enthalten, die den Larven 
,den Appetit verderben“. Aber auch das erklart die Vergiftung der 
Larven nicht. 

Es bleibt also noch die Frage zu priifen, ob sich die Qualitat der 
Nahrung geandert hat. Bei unseren Zuchtversuchen muften wir eine 
ganze Reihe von Pilzen ausscheiden, weil sie auf Grund ihrer stofflichen 
Zusammensetzung von vornherein unbrauchbar waren. Dagegen schienen 
die Myzelien von Fomes betulinus und Polyporus betulinus fiir die 
Tekomyia-Larvenzucht sehr geeignet zu sein. Die Larven wuchsen 
iiberdurchschnittlich gut, aber am 3. Tag starben die ersten, und nach 
8 Tagen waren alle tot. Diese Pilze haben offenbar ein Gift gebildet, 
oder — eine andere Méglichkeit — einen fiir die Larven lebenswichtigen 
Stoff nicht geliefert. Hndothiella gyrosa und T'richoderma-viride-4278 
toteten die Larven, wenn ihnen 2% Malz geboten wurden. Der T'richo- 
derma-viride-Stamm Ur wirkte bei 25° C auf Tekomyia todlich, bei 29° C 
nicht (Tabelle 9). Aus diesen Beispielen miissen wir schliefien, dal sich 
die Zusammensetzung der Nahrung in unseren Versuchen dndern kann, 
und da dabei unter Umstianden auch Toxine im Spiel sind. 

Als Stiitze fiir diese Auffassung kénnen wir botanische Untersuchun- 
gen heranziehen, in denen die Toxinproduktion pflanzenpathogener Pilze 
bearbeitet wurde. Die Toxinproduktion ist temperaturabhangig; Pilz- 
wachstum und Toxinproduktion haben aber nicht immer dieselbe 


Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 50 22 
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Optimaltemperatur (Stott 1954). Das Temperaturoptimum der Toxin- 
bildung kann sich mit dem Alter des Pilzes verschieben (BAzzIGHER 
1953). Die Toxinproduktion ist von der Agarkonzentration des Nahr- 
substrates abhangig (SaurHorr 1955). Bei guter Ernahrung besteht 
allgemein die Tendenz, die Toxinbildung einzustellen (GAuMANN 1951). 
Diese Ergebnisse zeigen, daB ‘sich die Toxinproduktion vieler Pilze 
andern kann und von Umweltfaktoren, wie Temperatur, Ernahrung, 
Agarkonzentration und Alter des Pilzes, abhangt. 

Wir diirfen demnach bei unseren Versuchsergebnissen, die sich mit 
der Wirkung der Nahrungsquantitaét nicht erklaren lassen, mit einem 
Effekt der Nahrungsqualitat rechnen. Doch auch die durch die Wirkung 
der Nahrungsmenge scheinbar hinreichend erklarten Ergebnisse konnen 
zum Teil auf eine Wirkung der Qualitét zurtickzuftihren sein. Es gibt 
fiir unsere Versuche keine Alternative Quantitat oder Qualitat. 

Ein solches Zusammenspiel von Nahrungsquantitat und -qualitat 
ergaben auch die Untersuchungen des Generationswechsels der Clado- 
ceren. v. DEHN (1955) konnte nachweisen, daB gewisse Fettstoffe die 
Geschlechtsbestimmung und die Fortpflanzungsweise von Movina rectiro- 
stris beeinflussen. Diese Fettstoffe (Qualitat) werden allerdings nur bei 
Nahrungsmangel ( Quantitat) wirksam ; nur dadurch, daB die Nahrung den 
Darm mehrmals passiert, k6nnen diese Fettstoffe aufgenommen werden. 

b) Wirkung der Nahrung 
auf die Weibchenmutterlange: 

Die Abhangigkeit der Weibchenmutterlange von der Nahrung wurde 
soeben ausftihrlich diskutiert (S. 318). Die Weibchenmutterlinge dient 
uns als Anzeiger fiir den ,, Ernahrungsgrad“ der Larven. Der Ernahrungs- 
grad ist das Ergebnis der aufgenommenen Nahrung in ihrer Gesamtheit, 
ndmlich der Kohlenhydrate, EiweiBe und Fette, die den Larven als 
Nahrung dienen, und der Wuchsstoffe und Wirkstoffe, die das Larven- 
wachstum fordern oder hemmen mégen. 
auf die Tochterlarvenzahl: 

Zwischen Tochterlarvenzahl und Weibchenmutterlinge besteht bei 
Miastor eine positive Korrelation, die in Abb. 16 graphisch dargestellt 
ist und schon auf 8. 314 besprochen wurde. Ebensolche Kurven ergaben 
sich bei den verschiedensten Umweltbedingungen. Nur in zwei Fallen 
zeigten sich Abweichungen, naimlich auf 9 Tage altem Pilz (Tabelle 5, 
Abb. 15) und, weniger deutlich, bei 18°C (Tabelle 1). Das deutet an, 
da Temperatur und Zusammensetzung der Nahrung einen unterschied- 
lichen Einflu8 auf das Wachstum einerseits, die Nachkommenproduk- 
tion andrerseits haben. 
auf die Entwicklungsdauer: 

Die Ernahrung der Larven beeinfluBte stets das Wachstum, also 
auch die Entwicklungsdauer. So beobachteten wir eine verzogerte Ent- 
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wicklung der Larven bei geringen Malz- und Agarkonzentrationen, bei 
wenig Nahrboden, starker Uberbesetzung, hohem Pilzalter und Zucht 
auf ungeeigneten Pilzen. 

auf die Fortpflanzung: 

Tekomyia und Mycophila. In fast allen Versuchsreihen verpuppten 
sich einige der eingesetzten Larven und viele Larven der zweiten Genera- 
tion. Besonders hohe Prozent- a 
satze an Imagines der ersten oe itn 
Generation erhielten wir bei : 
niederen Malzkonzentrationen, i, | ve 
geringer Nahrbodenmenge, bei 
der Kombination der beiden | 
Faktoren, hoher Besetzungs- ae 
dichte und bei Zucht mit ande- / 
ren Pilzen als Peniophora albula, 
z.B. mit Trichoderma-Stamm- 
M 56, Schizophyllum commune, 
Stereum purpureum, Polystictus 
versicolor, Polystictus zonatus 
oder Coniophora cerebella. 

Mannchen traten bei Teko- yi 
myia nur selten auf. Bei M yco- 

. & k a 
phila waren mannliche Imagi- A 
nes in unseren ersten Zuchten | ps 
- haufig; spater und in den Ver- 7 les Lamas 
suchen waren sie jedoch selten. 46 80 65 s0 sFmm 40 

Vergleichen wir einmal die (OAT ALS 
Imagohaufigkeit und die GroBe salle eh ee 
der in den gleichen Schalen Standardbedingungen 
herangewachsenen padogeneti- 
schen Larven: Bei Bedingungen, die groBe Weibchenmiitter (> 2,6 mm) 
zur Folge hatten, traten keine Imagines auf. Zusammen mit Weib- 
chenmiittern einer mittleren GréBe (1,4—2,6 mm) fanden wir Imagines. 
In den Bedingungen schlieBlich, in denen sich nur winzige Miter 
(< 1,4 mm) ergaben, trat keine Metamorphose mehr auf (Abb. 13). Es 
besteht demnach ein charakteristischer Zusammenhang zwischen dem 
Ernahrungsgrad der Larven und ihrer Fortpflanzungsweise, den schon 
Uxricu (1940) bei Heteropeza festgestellt hat. 


Miastor. Bei Miastor traten in unseren Versuchen niemals Imagines 
auf. Obwohl wir den Ernahrungsgrad der Larven tiber einen grofen 
liickenlosen Bereich anderten und auch Temperatur, Licht, Feuchtigkeit 


und Besetzungsdichte auf mannigfaltige Weise abstuften, pflanzten sich 
22* 


5 


Tochterlorvenzah! 
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die Larven rein thelytok padogenetisch fort. Ebensowenig konnten wir 
mit anderen Pilzen als Peniophora albula die Fortpflanzung beeinflussen. 


Die untersuchten Arten unterscheiden sich also in der Fahigkeit, 
auf AuBenbedingungen mit der Ausbildung von Imagines zu reagieren. 
Heteropeza bildet am leichtesten Imagines, es folgen Tekomyia und 
Mycophila, schlieBlich Miastor. 


Wenn wir unsere umfangreichen, aber vergeblichen Versuche, Miastor- 
Larven zur Metamorphose zu veranlassen, iiberblicken, drangt sich 
die Frage auf, ob der von uns untersuchte Miastor-Klon tiberhaupt 
noch fahig ist, Imagines zu bilden. Oder ob eine Art oder Rasse vorliegt, 
die sich nur noch rein pddogenetisch fortpflanzen kann, also den ver- 
muteten Endzustand der Evolution der Heterogonie erreicht hat. Man 
ist versucht, diese Frage zu bejahen. Man darf aber wohl nicht annehmen, 
eine rein padogenetische Rasse vor sich zu haben, bevor man diese nicht 
gemeinsam mit einer nachgewiesenermaen heterogonen Rasse denselben 
Bedingungen unterworfen hat und gesehen hat, daB sie, im Gegensatz 
zum Kontrollstamm, niemals Imagines bildet. 

Wir haben soeben von Rassen und Stammen gesprochen. Gibt es Anhalts- 
punkte dafiir, da8 bei den heterogonen Gallmiicken unterscheidbare Rassen der 
gleichen Art auftreten kénnen? HauscurEeck (im Druck) hat bei Heteropeza 


pygmaea zytologische Rassen gefunden. Sie sind morphologisch nicht zu trennen, 
unterscheiden sich aber in der Anzahl der Keimbahnchromosomen. 


Bei Miastor sind noch keine zytologischen Rassen bekannt. Ich konnte aber 
Unterschiede anderer Art zwischen den Larven der verschiedenen Fundorte fest- 
stellen. So kenne ich Stimme mit schneller und solche mit sehr langsamer Ent- 
wicklung. EHinige fallen durch ihre hohe Fortpflanzungsrate auf, andere wegen 
ihrer GréBe. Die Larven des einen Stammes suchen haufig den Glasrand der 


Tabelle 10. Miastor. Wachstumsunterschiede von pidogenetischen Larven verschie- 
dener Stimme bei Standardbedingungen 
Herkunft der Sttimme: MT Teufelsmoor bei Osterholz-Scharmbeck; MR Rotes 
Moor in der Rhén; ME Kekertal im Harz. 


wicklunes. | _Weibchen- TL-Zahl 
Stamm ‘eVoncen mutterlinge TL-Zahl 


WM-Lange 


MT | 6,3+0,03 | 2 
MR | 5,7+0,03 | 3,00-£0,02 | 23,9-+0,91 7,97 
3 


,92+0,02 | 25,3+1,18 8,66 


ME | 5,9-£0,03 | 3,21+0,02 | 20,6 + 1,09 6,42 


Schalen auf, die Larven eines anderen dringen oft in den Nahrboden ein. Alle 
von mir, kultivierten Miastor-Stimme unterscheiden sich in mindestens einem 
»,.Merkmal* voneinander. In Tabelle 10 sind die Mittelwerte der Messungen an 
drei Stémmen, die unter identischen Bedingungen geziichtet wurden, aufgefiihrt. 

Die hier verglichenen Ergebnisse wurden aus Messungen summiert, die sich 
tiber Monate und viele Generationen erstreckten. Sie zeigen uns, daB morpho- 


logisch nicht unterscheidbare Larven unterschiedliche Reaktionsnormen hinsichtlich 
ihres Wachstums haben kénnen. 
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. 2. Temperatur. Ein direkter Einflu8 der Temperatur auf die Larven 
 *1a8t sich an deren Entwicklungsdauer ablesen. Die GréBe der 
Larven ist vom Wachstum des Pilzes und damit indirekt von der 
Temperatur abhangig. DaB die Temperatur auch die Tochterlarven- 
zahl beeinfluB&t, zeigte der Versuch bei 18° C (Tabelle 1). Einen weiteren 
 Einflu8 sehen wir an der veranderten Embryonalentwicklung bei 
Miastor-Larven nach einem Hitzeschock (S. 302). 

Nach GasrirscHEwsky soll plétzliche Temperaturerhéhung bei 
Miastor das Auftreten von Imagines bewirken. Eine so unmittelbare 
Wirkung der Temperatur auf die Fortpflanzung konnten wir weder 
bei Miastor noch bei Tekomyia und Mycophila beobachten, wohl aber 
einen modifizierenden EKinflu8. Imagines traten in unseren Versuchen bei 
25° C durchschnittlich am haufigsten auf, bei 29° C weniger haufig, und 
bei 20° C sehr selten. Auf ,,Metamorphose-Nahrung“ reagieren die Lar- 
ven also nur in einem bestimmten Temperaturbereich mit der Aus- 
bildung der bisexuellen Generation. 

3. Feuchtigkeit. Die Veranderung der relativen Luftfeuchtigkeit 
unter Verwendung konstant feuchter Kammern hatte keinen EinfluB 
auf die Fortpflanzungsweise der Larven. In den Versuchen, in denen 
der Pilznahrboden verandert wurde (S. 305), anderte sich gleichzeitig 
die Feuchtigkeit in den Schalen. Bei diesen Ergebnissen miissen wir 
also an eine mégliche direkte Wirkung der Feuchtigkeit auf die Fort- 
pflanzung der Larven denken. Eine indirekte Wirkung tiber den Pilz 
wird immer erfolgt sein. 

Am deutlichsten wechselte die Feuchtigkeit mit der Agarkonzen- 
tration. Der Nahrboden mit 0,25% Agar war so weich, daB die Larven 
darin versanken. Bei 6% war er dagegen sehr hart und trocken. Trotz- 
dem vermehrten sich die Larven bei den genannten Konzentrationen 
und allen Zwischenstufen rein thelytok padogenetisch. 

Verschieden viel Nahrboden in gleich groBen Schalen — das bedeutet 
unterschiedliche Feuchtigkeitsreserven. Die zahlreichen Imagines in 
Schalen mit wenig Nahrboden kénnten also auf die Trockenheit zuriick- 
zufiihren sein, und nicht auf die Nahrung. Betrachten wir zur Klarung 
_ dieser Frage den Versuch, in dem neben der Nahrbodenmenge noch die 

Malzkonzentration variiert wurde (S. 307, Abb. 11). Wir greifen die 
Ergebnisse bei 2, 4 und 8 ml Nahrboden und 29°C heraus (Abb. 17): 
Bei 0,5% Malz erhielten wir in den Schalen mit 2 ml Nahrboden 41%, 
mit 4ml 11% Imagines; bei 8 ml traten keine Imagines auf. Hier 
kénnte die Feuchtigkeit ebenso wie die Nahrung einen Einflu8 gehabt 
haben. In den nachsten zwei Stufen der Malzkonzentration (0,25 und 
0,125%) anderte sich das Verhaltnis: Jetzt wiesen die Schalen mit 4 ml 
Nahrboden die héchsten Imagoprozente auf. Von 0,06% Malzkonzen- 
tration an abwarts erfolgte Metamorphose vor allem auf 8 ml Nahr- 
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Tochterlarven- 
zahl 


Tochterlarven- 
groBe 
Anzahl Hautun- 
gen der padoge- 
netischen Larve 
Anzahl Hautun- 
gen der weib- 
lichen Imago- 
larve 


Entwicklungs- 
stadium der 
Mutter zur Zeit 
des Schliipfens 
der Nachkom- 
men 
Verhalten der 
Mutter beim 
Schliipfen der 
Nachkommen 
(Zucht bei Stan- 
dardbedingun- 


gen) 


Form der Spatula 


Auftreten der 
Spatula 


Dauerform 


Kizahl der Imago 


Entwicklung 
unbefruchteter 
Imagoeier 


wird einen Tag 


Die derbe Hiille 


bei Imagolar- 
ven und eini- 
gen Umkehr- 


spezielle Mut- 
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Tabelle 11 

Heteropeza f 
pygmaea Miastor 
Syn. Oligarces metraloas 


paradorus 


maximal 36, 


maximal 47, 


gute Korre- | bei kleinen bis 
lation mit der | mittelgroBen 
Weibchen- Weibchen- 
mutterlange | mittern gute 
Korrelation 
konstant weniger kon- 
stant 
keine keine 
keine eine 
Larve 
Mutterlarve Mutterlarve 


wird zwei Tage 
vorher steif. 
Die derbe Hiille 


vorher steif. 


wird von den | wird von den 

Nachkommen | Nachkommen 
zerrissen zerrissen 
einspitzig einspitzig 


bei Imagolar- 
ven und eini- 
gen Umkehr- 


muttern miittern 


,» Orangelarve* 


terlarve (,, Wanderer‘*) 


» resting 
mother‘‘ 
1—5 


nein! 


4—5 


nein 


1 Siehe FuBnote Seite 287. 


Mycophila 
nikolett 


maximal 54, 
ahnlich Mia- 
stor, aber gro- 
Bere Streuung 


weniger kon- 
stant 


zwei 


zZwel 


letzte Larve 


Mutterlarve 
wird wenige 
Stunden vor- 
her bewegungs- 
los. Die zarte 
Hiille wird von 
den Nachkom- 


men zerrissen 


dreispitzig 
bei Imagolar- 
ven und un- 
vollstandig bei 
einigen pado- 
genetischen 
Larven 


Tekomyia populi 


maximal 86, 
keine Korre- 
lation 


sehr variabel 


drei 


ZWei 


Puppe 
(Halbpuppe) 


Die Mutter 
vermag noch 
wahrend des 

Schliipfens der 
ersten Nach- 
kommen her- 
umzukriechen. 
Die Nachkom- 
men werden 
durch eine 
Schliipfoffnung 
entlassen 
dreispitzig 
bei Imagolar- 
ven und allen 
padogeneti- 
schen Larven 
auf dem 
3. Stadium. 
Niemals bei 
reifen Miittern 
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substrat, also in den feuchtesten Schalen. Die Ergebnisse sind bei 20 

und 25°C ganz entsprechend (Abb. 11). Die Feuchtigkeitsverhaltnisse 

kénnen also nicht den Ausschlag fiir die Bildung der Imagines gegeben 

haben. 

; 4. Licht. Sprrncer (1917) war auf Grund seiner Beobachtungen der 
Ansicht, da Licht bei Miastor das Auftreten von Imagines bewirke. 

Schon wenig Licht soll bei den sonst im Dunkeln gehaltenen Larven 

Verpuppung verursachen. Bei 

unseren Untersuchungen wire oe Fear 

es also denkbar, daB schon die- : 


jenige Lichtmenge einen HinfluB oS 

hatte, der die Larven wahrend %S& 

der Kontrollen unter der Lupe S a¢ 

ausgesetzt waren. In Vorver- §& 

suchen wurden deshalb die Lar- ‘SS 

ven verschieden lange dem Ta- { 

ges- und Kunstlicht ausgesetzt. 0. GOS 008 BUG U5 O25. OF 
Es ergaben sich keine Anzei- Malzkonzentration 


~ chen dafiir daB das Licht die Abb. 17. Yekomyia. KinfluB von Malzkonzen- 
; : x tration und Nahrbodenmenge (ml) auf die 
Fortpflanzungsweise der Tiere tnagohautigkeit in der 1. Generation bei 29° C 
beeinfluBt. 
Die Tatsache, daB SprinceR Puppen immer dort fand, wo Licht 
unter die Baumrinde dringen konnte, laBt sich auch so erklaren, daB 
die im Dunkeln gebildeten Imagolarven, die mdglicherweise positiv 


phototaktisch sind, zum Licht gewandert waren. 


Zusammenfassung 

1. Die heterogonen Gallmiicken Miastor spec., Tekomyia populi und 
Mycophila nikoleii konnten mit der von Utricu 1936 fiir Heteropeza 
pygmaea (syn. Oligarces paradoxus) beschriebenen Methode unter defi- 
nierten kiinstlichen Bedingungen in Glasschalen auf Malzagar-Nahr- 
boden mit Pilzmyzel geziichtet werden. 

2. Es wurde eine groBe Anzahl Ascomyceten und Basidiomyceten 
auf ihre Eignung als Futterpilz gepriift. Nur wenige waren mehr oder 
minder brauchbar. Am besten eignete sich das Myzel von Peniophora 
albula, das von Pappelrinde isoliert wurde. 

3. Tekomyia populi und Mycophila nikolew sind neue, von MouN 
(1960) beschriebene Arten. Sie gehéren zum Tribus Campylomyzini der 
Unterfamilie Lestremiinae. 

4. Der padogenetisch-bisexuelle Entwicklungszyklus der beiden Arten 
wurde teilweise aufgeklart und mit dem von Heteropeza pygmaea (nach 
Uxricr) und Miastor metraloas (nach GABRITSCHEWSKY) verglichen. Die 
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Zyklen sind in den Abb. 2, 3, 5 und 7 graphisch dargestellt; die wichtig- 
sten Daten sind in Tabelle 11 zusammengefaBt. Tekomyia unterscheidet 
sich auffallend von den anderen Arten in folgenden Eigenschaften: Statt 
auf dem Larvenstadium erfolgt die padogenetische Fortpflanzung auf 
dem Puppenstadium; die paddogenetische Mutter entlaBt ihre Nach- 
kommen durch eine spezielle Schliipféffnung; die Eier der weiblichen 
Imago kénnen sich parthenogenetisch entwickeln!. 


5. Temperatur, Lichtverhaltnisse, Agar- und Malzkonzentration, 
Nahrbodenmenge, Besetzungsdichte und Pilzalter wurden in den Stamm- 
kulturen konstant gehalten, in den Versuchen unabhangig voneinander 
variiert. So konnte der Einflu8 der genannten Faktoren auf die Ent- 
wicklung (padogenetische Fortpflanzung oder Metamorphose) und das 
Wachstum (Entwicklungsdauer, GréBe und Nachkommenzahl) der pado- 
blasten weiblichen Larven untersucht werden. 


6. Eine bestimmte Faktorenkonstellation ermdéglichte rein thelytok 
padogenetische Zucht der Larven aller drei Arten, bisher jeweils tiber 
etwa 250 aufeinanderfolgende Generationen. Bei bestimmter Abande- 
rung dieser Standardbedingungen schritten die padoblasten weiblichen 
Larven von Tekomyia und Mycophila zur Metamorphose. 

7. Der entscheidende Umweltfaktor fiir die Bestimmung der Ent- 
wicklungsrichtung der Larven ist die Ernihrung. Neben der Quantitat 
spielt auch die Qualitat der Nahrung eine Rolle. 


8. Alle im Versuch veranderten Faktoren wirken auf den Futterpilz 
und dadurch auf den Ernahrungsgrad der Larven. 


9. Bei mittlerem Ernahrungsgrad der Larven entstehen in der Regel 
Imagines. Bei sehr guter Ernahrung und bei Hungerbedingungen pflan- 
zen sich die Larven thelytok paidogenetisch fort. 


10. Bei gleichem Ernahrungsgrad der Larven entstanden bei ver- 
schiedenen Temperaturen unterschiedlich viel Imagines. Die Temperatur 


wirkt offensichtlich nicht nur indirekt iiber den Futterpilz, sondern auch 
direkt auf die Larven. 


11. Mannliche Imagines, die sich aus padoblasten mannlichen Larven 
entwickeln, entstanden bei Tekomyia und Mycophila nur vereinzelt, so 


da8 die fiir ihr Auftreten maBgebenden Faktoren nicht analysiert wer- 
den konnten. 


12. Miastor vermehrte sich in unseren Zuchten nur thelytok pado- 
genetisch und bildete keine Imagines. 


13. Die padogenetischen Larven der von verschiedenen Orten ein- 
getragenen Miastor-Stiémme unterschieden sich bei Zucht unter identi- 
schen Bedingungen in ihrem Wachstum. 


1 Siehe FuBnote Seite 287. 
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14. Unter dem Gesichtspunkt der Evolution von Padogenese und 
Heterogonie bei den Gallmiicken lassen sich die vier Arten provisorisch 
in eine Reihe ordnen: Tekomyia populi steht den als phylogenetisches 
Ausgangsstadium anzunehmenden Formen mit rein bisexueller Fort- 
pilanzung am nachsten. Mycophila nikoleii steht weiter entfernt. 
Miastor metraloas und Heteropeza pygmaea sind am starksten in Richtung 
auf den hypothetischen Endzustand der Evolution, eine rein pado- 
genetische Fortpflanzung, abgewandelt. 
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Variabilitat der Radertiere. II Baill 


A. Einleitung 
I. Das Ziel der Untersuchungen 


Wie Pererts in einer kurzen Mitteilung (BucHNER, Muuzer, Ravi 
1957) ausgefiihrt wurde, besitzen mehrere Radertierarten die Fahigkeit, 
in auffallender Weise zu variieren. Bei den in den vorliegenden Unter- 
suchungen gepriiften Anwraea- und Brachionus-Arten andern sich vor 
allem die Gréfe der Tiere, die Lange der Vorder- und Hinterdornen 
sowie die Skulpturen des Panzers. 

Die Variabilitét der Rotatorien umschlieBt eine Vielfalt von Pro- 
blemen, die seit Jahrzehnten eifrig bearbeitet werden. Im wesentlichen 
interessieren dabei folgende Fragenkomplexe: 1. der Formenkreis jeder 
Art, d.h. der Umfang, in dem jede Art zu variieren vermag. 2. der jahr- 
liche Ablauf der Variabilitéit im Freien, 3. die Ursachen, welche den 
Formenwandel hervorrufen. 

Uber die erste Frage hat eine Vielzahl systematischer Arbeiten 
Aufklarung gebracht. Der Formenkreis jeder Art diirfte in geniigender 
Weise gesichert sein, so daB kaum mehr neue Befunde zu erwarten sind. 
Der Frage, wie sich die Variation innerhalb eines Jahres im Freien ab- 
spielt, wurde wohl immer wieder Aufmerksamkeit geschenkt. Die Me- 
thoden hatten aber verschiedene Mangel, so daB trotz aller Bemihun- 
gen unsere Kenntnisse tiber den jahrlichen Ablauf recht liickenhaft ge- 
blieben sind. Die Untersuchungen tiber die Ursachen der Formande- 
rungen endlich hatten so widerspruchsvolle Resultate, daB wir aus 
ihnen tiberhaupt keine sicheren SchluBfolgerungen ziehen kénnen. Ein 
EKingehen auf die fritheren Arbeiten und eine Kritik der Methoden er- 
tibrigt sich an dieser Stelle, da die oben erwahnte Verdffentlichung 
nahere Angaben enthalt. 

Die Aufgabe dieser Untersuchungen war snes 1. erneut den 
jahrlichen Ablauf der Variation im Freien zu beobachten, 2. die Ur- 
sachen, die diesen Ablauf beherrschen, ausfindig zu machen. 

Dabei war es notwendig, die einzelnen Teiche regelmaBig und in 
nicht zu groBen Zeitabstanden zu beobachten und die jeweils herrschen- 
den Milieubedingungen méglichst vollstaéndig zu analysieren. Da die 
Méglichkeit besteht, daB die Variabilitat mit anderen Lebenserscheinun- 
gen der Rotatorien zusammenhangt, muBten auch diese beriicksichtigt 
werden. Insbesondere handelt es sich dabei um die wechselnde Ver- 
mehrungsrate, die an der Bevélkerungsdichte zu erkennen ist, um die 
Vitalitét und um die Fortpflanzungsart. Friihere Beobachtungen 
(BucHNER 1941) lieBen vermuten, dafs sich die Variation nicht in allen 
Teichen in gleicher Weise abspielt. Deshalb muBten diese Untersuchun- 
gen auf mehrere Teiche ausgedehnt werden. Um ihnen allgemeineren 
Wert zu verleihen, sollten sie sich auf einen langeren Zeitraum erstrecken 
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und mehrere Radertierarten einbeziehen. Experimentelle Unter- 
suchungen lagen nicht im Plan dieser Arbeit. 


II. Material und Methode 


1. Die untersuchten Arten. An das Untersuchungsobjekt war als 
erste Forderung zu stellen, daB es einen ausgepragten und leicht erkenn- 
baren Formenwandel durchmachen kann. Ferner durfte es nicht nur 
sporadisch auftreten, sondern sollte in seinen Wohngewassern eine lange, 
geschlossene Besiedlungsperiode besitzen und nach Méglichkeit grofe 
Populationsdichten entfalten. Diese Forderung wurde von Anuraea 
cochlearis (= Keratella cochlearis) erfiillt. Die zweite Anuraea-Art, 
A. aculeata (= Keratella quadrata), war ebenso wie Brachionus pala 
(= Br. calyciflorus) in unseren Teichen wahrend der Beobachtungszeit 
viel weniger zahlreich vertreten. Brachionus bakert (= Br. capsuli- 
florus) endlich trat nur ganz sporadisch auf. So wurden die wesentlichen 
Befunde an der erstgenannten Art gewonnen, die iibrigen Arten lassen 
sich nur zum Vergleich heranziehen, ohne daB iiber sie eine entscheidende 
Aussage moglich ist. 


2. Die untersuchten Teiche. Um mehrere Gewasser beobachten zu kénnen, 
beschrankten wir uns auf solche, die in Miinchen und seiner niheren Umgebung 
liegen. Es waren folgende sieben Teiche: Das Seerosenbecken im Botanischen 
Garten, der Teich am Alpinum des Botanischen Gartens, ein Warmhausbecken ~ 
(Victoria regia-Becken) im Botanischen Garten, der Kleine See an der Pagoden- 
burg im Nymphenburger Park, der Hartmannshofer Teich im Nymphenburger 
Park, ein Teich in SchleiSheim, ein Fischweiher in Mittenheim bei SchleiSheim. 

Ks sei noch angeftihrt, daB die Gewasser des Nymphenburger Parkes und des 
Botanischen Gartens von Kanalen der Wiirm, des Abflusses des Starnberger Sees, 
gespeist werden und unter sich durch ein System von Kanalen verbunden sind. 
Leider lagen sie alljahrlich wahrend des Herbstes und im Friihjahr einige Zeit 
trocken, das Warmhausbecken sogar von Oktober bis Mai. Auch der Teich in 
SchleiSheim erhalt sein Wasser von einem Wiirmkanal. Nur der Teich in Mitten- 
heim hangt nicht mit der Wiirm zusammen. 


3. Die Untersuchungsmethode. Wie oben betont wurde, war es ein Ziel der 
Untersuchungen, bei jedem Fang die Populationsdichte der Arten festzustellen. 
Um dies zu erreichen, muBten die Planktonproben in einer quantitativ méglichst 
konstanten Weise ausgefiihrt werden. Das Netz wurde immer von einer bestimmten 
Stelle aus ins Wasser geworfen und iiber eine gleiche Strecke zum Ufer gezogen. 
Um Fehler, die aus einer méglichen Horizontal- oder Vertikalwanderung der Tiere 
entstehen kénnten, zu vermeiden, wurden die Planktonfange zumeist um die gleiche 
Tageszeit vorgenommen. Ferner wurden zur Kontrolle auch andere Stellen der 
Teiche abgefischt. Es sei gleich hier erwahnt, da8 sich ebensowenig wie frither 
(Bucuyer 1941) irgendwelche typischen Anhaufungen von Riidertieren, die fiir 
eine taégliche Horizontalwanderung sprechen wiirden, feststellen lieBen. Vertikal- 

wanderungen kommen bei der geringen Tiefe der untersuchten Teiche kaum in 
Frage. Trotz dieser VorsichtsmaBnahmen lieBen sich natiirlich die Planktonfange 
nie in einer quantitativ vdllig einwandfreien Weise durchfiihren. Die daraus 
resultierenden Fehler bei der Feststellung der Populationsdichte kénnen aber ver- 
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nachlassigt werden, da die im Laufe des Jahres sich andernde Vermehrungsrate 
ungleich gréBere Differenzen verursacht. 


Im Laboratorium wurden die Proben zentrifugiert und unter einer binokularen 
Lupe ausgezahlt. Bei der Bestimmung der Varietatenklassen bereiteten die frisch- 
geschliipften Tiere gelegentlich Schwierigkeiten. Um sie sicher klassifizieren zu 
k6énnen, wurden sie einige Stunden lang in Boverischalen mit verdiinnter Erd- 
lésung gehalten. 

4. Die Einteilung der Varietiiten. Zur Klassifizierung der verschiede- 
nen Varietaiten bentitzte man bisher die terndre Nomenklatur. Dieses 
Verfahren ist fiir umfangreiche Untersuchungen zu umstandlich und 
muBte deshalb durch ein einfacheres, den gleitenden Merkmalsande- 
rungen gerechter werdendes Einteilungsprinzip ersetzt werden. Als 
Charakteristikum fiir die Aufstellung der verschiedenen Varietiten- 
klassen diente wegen ihrer leichten MeBbarkeit die Lange der Hinter- 
dornen, deren aculeata zwei, cochlearis nur einen besitzt. Die tibrigen 
variablen Merkmale blieben unberiicksichtigt. Diese vereinfachte 
Methode gestattet eine sichere und richtige Klassifizierung der Tiere, 
da die Hinterdornen das auffalligste Kennzeichen der Variabilitat dar- 
stellen und die anderen Merkmale weniger typisch variieren. AuBerdem 
besteht nach unseren vorlaufigen Feststellungen eine Korrelation zwi- 
schen der Lange der Hinterdornen und jener der Vorderdornen sowie 
der KorpergréBe. Im allgemeinen werden innerhalb gewisser Grenzen 
bei Verlangerung der Hinterdornen auch die Vorderdornen und das 
ganze Individuum groBer und umgekehrt. Die Reduktion der Vorder- 
dornen geht nie bis zu ihrem gianzlichen Verlust. 


Die Form mit den lingsten Hinterdornen wurde als Varietat V, jene 
ohne sie als Varietat 0 bezeichnet. Dazwischen reihten sich in ent- 


sprechender Weise die Klassen 


I—IV ein. Die absoluten Zah- Tabelle 1. Die Varietdtenklassen von 
len fiir die Lange der Hinterdor- Anuraea cochlearis wnd aculeata 
nen sind fiir beide Anwraea-Arten wer Lites der Hiniccdmen th 
i YEA a. | = S 
in der Tabelle 1 angegeben. ey pie ieRE 
Da es sich hier um eine glei- cochlearis aculeata 


tende Verschiebung der Mabe 
handelt, muBte Vorsorge getrof- 
fen werden, da Klassifizierungs- 
fehler soweit als moéglich unter- 
blieben. In jedem Zweifelsfall 
wurde deshalb das Okularmikro- 
meter zu Hilfe genommen. 

Bei Brachionus pala und bakeri fanden wir in keinem Teich die liicken- 
lose Varietatenskala, so daB sich eine detaillierte Klassenbildung wie 
bei Anuraca eribrigte. Wir unterschieden nur drei Gruppen: Die 
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dornenlose! Varietat, die Varietat mit kurzen bis mittellangen Dornen 


und die langdornige Varietat. 

5. Die gepriiften Skologischen Faktoren. An dkologischen Faktoren wurden 
gepriift: die Wassertemperatur, der py-Wert des Wassers, die Menge des Zentri- 
fugenplanktons und die Entfaltung der Entomostraken. Die Dichte des Zentri- 
fugenplanktons wurde grob abgeschatzt und in vier Gruppen von auBerst spar- 
licher bis zu reichlicher Entwicklung eingeteilt. Die Dichte der Entomostraken 
stellten wir durch summarisches Auszahlen fest und bildeten drei Gruppen: 

Vereinzelte Tiere = unter 50 in der Probe, 
mittlere Haufigkeit = 50—300 Tiere, 
sehr starke Entfaltung = tiber 300 Tiere. 

Die Wasserstoffionenkonzentration wurde mit dem Spezialindikatorpapier nach 
Merck bestimmt. Zur Kontrolle wurden Messungen mit einem Jonometer von 
LAUTENSCHLAGER vorgenommen., 


B. Ergebnisse 
I. Die Besiedlung der Teiche 


Anuraea cochlearis gedieh in den sieben Teichen wahrend der Be- 
obachtungszeit im allgemeinen recht gut. Wohl kam es vor, daB sich 
eine Population ein ganzes Jahr lang nur miihsam halten konnte, aber 
keine verschwand véollig fiir einen langeren Zeitraum. Die meisten 
wiesen sogar groBe Bevoélkerungszahlen auf, wie die in den Abb. 1—3 
dargestellten zeigen. Nur im Herbst gingen die Tiere friither oder spater 
ein und entfalteten sich erst wieder im Frihjahr. 

Wir tun uns schwer, in den Besiedlungsschwankungen irgendwelche 
Leitlinien zu finden. Allgemein kénnen wir feststellen, daB dort, wo wir 
eine Population beim Wiedererscheinen im Friihjahr oder wahrend des 
Jahres angetroffen haben, nur verhaltnismaBig wenig Individuen zu 
beobachten waren und daf zumeist auch vor dem Verschwinden einer 
Population die Bevélkerungszahlen abnahmen. Aber damit wird nur 
Selbstverstandliches gesagt. Sonst war jede Méglichkeit verwirklicht: 
Es gab Teiche mit einer ziemlich symmetrischen Zu- und Abnahme 
ihrer Bevélkerung (Seerosenbecken 1949) und solche mit standigen und 
unregelmaBigen Schwankungen (Kleiner See 1948); es gab Populationen 
mit einem kurzen (Kleiner See 1949) und solche mit einem durch Monate 
hindurch anhaltenden Maximum (Seerosenbecken 1948); eine Population 
machte zwei, durch mehrere Monate geringer Vermehrung voneinander 
getrennte Maxima durch (Warmhausbecken 1949). Eine Population 
vegetierte ein ganzes Jahr lang nur miihsam dahin und entfaltete sich 
im folgenden sehr stark (Mittenheimer Teich), wieder eine andere brachte 
es in beiden Jahren zu keinem ausgesprochenen Maximum (Alpinum- 
teich). Die Tatsache, daB sich die Besiedlungsziffern in den beiden Jahren 
sehr stark unterschieden, wurde in mehreren Teichen beobachtet. Allge- 


1 Wenn im folgenden von Dornen die Rede ist, dann sind damit die Hinter- 
dornen gemeint. 
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mein war also festzustellen, daB die jahrliche Besiedlungsdauer, die 
dabei erreichten Bevélkerungszahlen sowie die Anzahl, Ausdehnung und 
die Héhe der Maxima in allen Teichen erheblich schwankten. 

Die gleichen Unregelmafigkeiten zeigte auch A. aculeata, die in 
vier Teichen mit cochlearis zusammenlebte. A. aculeata erwies sich 
wahrend unserer Beobachtungen als viel weniger vital und brachte 
meist nur eine diinne Bevélkerung zustande. Die Besiedlungsdauer 
konnte vom Friihjahr bis in den Herbst oder Winter hinein ohne Unter- 
brechung anhalten, aber auch schon nach wenigen Wochen wieder be- 
endet sein. Nur einmal, und zwar im SchleiBheimer Teich wahrend der 
Monate September und Oktober 1948, wurde cochlearis von aculeata 
iiberfliigelt, die damals ein kurzes Maximum erlebte. 

Im Gegensatz zu diesen Arten erschienen Brachionus pala und bakeri 
nie in zusammenhangenden Perioden. Wohl konnten einzelne Fange 
recht ansehnlich sein, aber es dauerte immer nur wenige Tage, bis die 
Arten wieder verschwunden waren. 

Es muB betont werden, da das quantitative Verhdltnis der vier 
Arten zueinander, wie wir es in unseren zweijahrigen Untersuchungen 
fanden, keine allgemeine Regel darstellt. 

Aus dem Gesagten geht hervor, daB die Besiedlung eines Teiches 
etwas Zufalliges darstellt. Diese Tatsache kann nicht tiberraschen, da 
es ja von AuBenfaktoren abhangt, ob eine Population gut oder schlecht 
gedeiht. Die Umwelt andert sich aber von Jahr zu Jahr sicherlich sehr 
stark, auch wenn die maBgebenden Differenzen nicht immer zu er- 
fassen sind. Jedenfalls soll auch an dieser Stelle gegen die weitver- 
breitete Vorstellung angegangen werden, daB die Besiedlung einem 
_ zyklischen und gesetzmaBigen Ablauf unterliege. 


IT. Beobachtungen tiber den Ablauf der Variation 


1. Die Variation im Verlauf der Jahreszeiten. a) Anuraea cochlearcs. 
Zuniachst ist festzuhalten, daB jede der sieben Teichpopulationen von 
A. cochlearis alle Varietatenstufen auszubilden vermochte und daf an 
den meisten Fangtagen mehrere von ihnen, wenn nicht alle, angetroffen 
wurden (s. Abb. 1—3)!. Was von einer Population zur andern verschieden 
war und was sich auch bei jeder Population im Verlauf eines Jahres 
anderte, war der Anteil der verschiedenen Varietatenklassen an der 
Gesamtpopulation. Im vorliegenden Kapitel haben wir diese jahres- 
zeitlichen Verschiebungen zu priifen und unser Augenmerk darauf zu 
richten, ob die Anderungen erkennbaren Regeln folgten und ob sie bei 
den sieben Populationen gleichsinnig vor sich gingen. 

"1 Da bei allen Populationen die Resultate in den wesentlichen Punkten tiber- 
einstimmen, kann hier nur eine Auswahl der graphischen Darstellungen wieder- 
gegeben werden. 
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Seerosenbecken (Abb. 1a und b): In der ersten Halfte des Jahres | 
1948 iiberwogen dort die Individuen mit den langeren Dornen (Varie- | 
taten III—V). Dornenlose Tiere traten anfangs nur in geringer Zahl auf, 
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Abb. lau. b. Anuwraea cochlearis. Besiedlung und Variation der Population im 
Seerosenbecken. a Im Jahre 1948 


nahmen aber vom Juni an zu. Gegen Ende Juli wurde die Situation 
gerade umgekehrt, indem die Varietat 0 fast immer das Ubergewicht 
hatte und zusammen mit den beiden kurzdornigen Klassen I und II bis 
zam. Verschwinden im Dezember vorherrschte. Beim Wiedererscheinen : 
im Mai 1949 entsprach die Verteilung der des Vorjahres. Aber schon _ 
von Mitte Juni an wurde fast nur noch die dornenlose Form gefunden, 
bis die Population Ende Juli verschwand. Die wenigen Tiere, die von. 
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da an noch angetroffen wurden, verteilten sich wieder auf die Klassen 
mit langeren Dornen. 


Alpinumteich: In diesem Teich bot die jahreszeitliche Verschiebung 
der Variation keine so gegensitzlichen Bilder wie im vorigen Wasser- 


7200 
1100 
7000 


900 


& 
S 


X 
S 


& 
S 


Anzahl der Tiere in der Plankionprobe 
aS 
S 
S 


—— 3 : ip 
TOM TEN as TIA ENGIN COTA TEN ATW S| 70. 
é Se Okt 


71' 18'\ 23'30\ 2! 20! 27 
Mai Suni Juli Aug. €or. 
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Abb. 1. b im Jahre 1949 


becken. Auffallig ist, daB sich hier die langdornigen Formen wahrend 
der ganzen Beobachtungszeit halten konnten, zum Teil sogar in hohen 
Prozentsatzen. Die dornenlose Form erschien, von zwel Fangen mit 
-wenigen Individuen abgesehen, 1948 erst im Juni und blieb bis in den 

Dezember hinein. 1949 kam sie ebenfalls im Juni, trat aber schon nach 
-wenigen Wochen wieder zuriick und konnte nur noch sporadisch be- 
obachtet werden. Die Klassen mit den mittellangen Dornen waren 


fast stets vorhanden. Ihre Rate wies aber keine Besonderheiten auf. 
23* 
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Warmhausbecken (Abb. 2a und b): Die Population produzierte im | 
Jahre 1948 zunachst iiberwiegend Tiere mit den langsten Dornen. Die 
anderen Varietaten kamen erst von Mitte Juli an auf und erreichten 
Mitte August ihren Héhepunkt. Die dornenlosen Tiere machten am | 
16.8. mehr als zwei Drittel des Fanges aus. Spater gingen sie wohl 
wieder zuriick, jedoch gewann die Varietét V nicht mehr das Uber- | 

gewicht wie am Anfang der 

Periode. Nach dem Einfillen | 

des Beckens im folgenden 

Jahr war vom Aufleben der. 

Population an wieder die 

Varietét V am stairksten ent- 

t wickelt, jedoch konnten sich | 

auch I—IV gut entfalten. In- | 

| nerhalb einer Woche (13. bis 

20.6.) anderte sich die Zu- 

sammensetzung der Popula- 

tion zugunsten der plotzlich 

erscheinenden dornenlosen | 

Form (81,6%), die dann 

ebenso schnell wieder in den. 

Hintergrund trat. In den. 

Monaten August und Septem- 

ber tiberwog stets der Ante) 
der Varietat V. 


Datum der Planktonproben La Kleiner See (Abb. 3a u. b): 


Abb. 2au.b. Anuraea cochlearis. Besiedlung Die beiden extremen For- f 
und Variation der Population im Warmhaus- — men 0 und V spielten hier nur 5 
becken. a Im Jahre 1948 4 
(Zeichenerklarung s. Abb. 1a) eine untergeordnete Rolle. In: 
der Rate der verschiedenen, 
Klassen traten standig Verschiebungen auf. Erwahnenswert ist,, 
da8 mit dem besseren Gedeihen der Population im Juni 1949 der Anteil| 
der lang- und mitteldornigen Tiere fiir kurze Zeit zunahm und daB in; 
beiden Jahren von Mitte Juli an die kurzdornigen (I und auch II) und| 
zum Teil auch die dornenlosen Individuen die tibrigen zuriickdrangten.. 
Hartmannshofer Teich: Die Variation dieses Teiches ahnelte der des: 
Kleinen Sees, mit dem er durch einen kurzen Wassergraben verbunden: 
ist. Wahrend des Jahres 1948 vermochte keine Form zu einer starkeren) 
Entfaltung zu gelangen mit Ausnahme der unbedornten Varietét am} 
16. 8. Die Verkiirzung der Dornen hielt dann noch bis Mitte September} 
an. Auch im zweiten Untersuchungsjahr stimmten die beiden Teiche; 
weitgehend tiberein: Zunahme der lang- und mitteldornigen Individuen! 
mit dem Aufbliihen der Population im Juni und Dornenreduktion voni 
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Mitte Juli an. Die Population geht von diesem Zeitpunkt an stark 
zuriick. Der einzige Fang, der spiter noch eine geniigende Tierzahl 
lieferte (19. 9.), setzte sich aus allen Formenstufen zusammen. 
SchleiBheimer Teich: Im ersten Jahr erreichten die Varietiten mit 
langeren Dornen (III—V) nie eine nennenswerte Zahl. Vom 5.7. an 
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Abb. 2. b im Jahre 1949 
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begannen sich die Dornen stetig zu verkiirzen. Dieser ProzeB, der am 
11. 8. sein Maximum erreichte, dauerte — von einer geringen rick- 
laufigen Tendenz im Oktober abgesehen — bis zum Ende der Besiedlung 
(8. 11.) an. Im folgenden Jahr waren die Verhaltnisse ahnlich, nur daB 
sich einmal (24. 6.) die Varietét V stark durchsetzen konnte. Im Juli 
begann wieder eine stetige Verkiirzung, die im August und September 
der unbedornten Form den Vorrang verschaffte. 
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Mittenheimer Teich: 1948 vermehrte sich die Population nur recht 
maBig, wobei sich vielfach die verschiedenen Formengruppen die Waage 
hielten. Auffallig ist lediglich, da& bis zam August keine unbedornten 
Tiere auftraten, dann aber bis zum November immer wieder erschienen. | 
Im zweiten Jahr war die Vermehrungsrate in den Monaten Juni bis 
August sehr hoch. Dabei dominierte im Juli die Varietat V, die dann. 
ihre Vorherrschaft an die kurzdornigen Stufen abgab. Eine besondere 
Merkwiirdigkeit stellt die Zusammensetzung des Fanges am 24. 6. dar, 
in dem fast kein Individuum der Varietaét V angetroffen wurde, obnoll 
sie in der vorausgehenden (17. 6.) und nachfolgenden (6. 7.) Probe sehr’ 
stark vertreten war. Die Varietat II, die am 24. 6. 70,9% der gesamten: 
Population ausmachte, verschwand bis zum nachsten Fang zusammen: 
mit den beiden benachbarten Varietaten fast vollstandig. Derartige: 
Beobachtungen gestatten Schluffolgerungen auf die Lebensdauer der} 
Tiere im Freien. . 

b) Anuraea aculeata. Diese Art brachte wahrend der Untersuchungs-. 
zeit in unseren Teichen nur eine geringe Bevélkerung zustande. Ledig- 
lich im SchleiBheimer Teich konnte sie sich im ersten Jahr etwas starker 
entwickeln. Das kleinere Material beeintrachtigt wohl die statistische 
Sicherheit unserer Beobachtungen. Im Hinblick auf die Gleichartigkeit: 
der Verhaltnisse wihrend der beiden Jahre diirften die niedrigen Zahlen: 
dennoch nicht wertlos sein. 


Im Seerosenbecken wurden, von den Tagen mit duBerst weniger! 
Tieren abgesehen, stets mehrere Varietiten nebeneinander vorgefunden, 
ohne da8 sich ihr Anteil irgendwann in charakteristischer Weise ver-. 
schoben hatte. Bemerkenswert ist lediglich die Planktonprobe vom: 
20. 10.48, in der die sonst so konstante Varietaét V unter 245 Tieren. 
tberhaupt nicht vorkam. Da aber auch die unbedornte und kurz- 
dornige Varietat fehlte und da ferner die Varietat IV iiber die Halfte 
der Population ausmachte, kénnen wir nicht von einer Dornenreduktion 
sprechen. | 

Bei der Population des Warmhausbeckens ist der Unterschied. 
zwischen den beiden Jahren von Interesse. 1948 tiberwogen die beiden: 
langdornigen Formen IV-und V. Nur im August kamen die Varietaten 
I—III starker auf und machten zusammen etwa die Halfte der Population 
aus. Im Jahre 1949 hatten umgekehrt vom Mai bis Mitte August diese 
die Oberhand und traten wie bei cochlearis erst Ende August in den 
Hintergrund. 

Uber das Material des Kleinen Sees 148t sich auBer dem Dominieren 
der Varietiten IV und V und dem Fehlen charakteristischer Verschie- 
bungen nichts aussagen. 

Im SchleiBheimer Teich (Abb. 4) war trotz des gréBeren Individuen: 
reichtums im Jahre 1948 die Situation die gleiche wie im Kleinen See. 
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Abb. 3au.b. Anuraea cochlearis. Besiedlung und Variation der Population im Kleinen 
See. a Im Jahre 1948 (Zeichenerklarung s. Abb. 1a) 
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Abb. 3. bim Jahre 1949 


Die wenigen im zweiten Jahr gefundenen Tiere trugen in der Mehrzahl 
lange Dornen. 


342 Hans BucHner und Franz MULzER: 


c) Brachionus pala und bakeri. Das fir diese Arten vorliegende Frei- 
landmaterial besagt nichts tiber den Ablauf der Variation, da die Be- 
siedlung immer nur kurze Zeit dauerte. Im Seerosenbecken wurden von 
Br. pala in beiden Jahren in der Hauptsache dornenlose Tiere vorge- 
funden. Die bis zum Anfang August 1948 im SchleiSheimer Teich ge- 
fangenen Tiere gehdérten ebenfalls meist dieser Varietat an. Die riesige 
Population am 11. 8. dagegen bestand fast nur aus der kurz- bis mittel- 
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Abb. 4. Anuraea aculeata. Besiedlung und Variation der Population im SchleiSheimer 
Teich im Jahre 1948 (Zeichenerklirung s. Abb. 1a) 
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dornigen Form. Wéahrend des folgenden Jahres entwickelte sich pala 
in diesem Teich nicht. Die wenigen, 1948 im Mittenheimer Teich ge- 
zahiten Tiere waren fast nur dornenlos. Im August und September 1949 
traten alle drei Formengruppen nebeneinander auf. 

Von Brachionus bakert wurden im April 1948 in einer Probe aus dem 
SchleiBheimer Teich 87 Individuen gezahlt, von denen eines kurze, die 
tibrigen halblange Dornen hatten. Im Seerosenbecken wurden‘ gelegent- 
lich Exemplare mit langen Dornen festgestellt. | 


d) Uberblick. Die vorstehende Schilderung mag mehr Verwirrung 
gestiftet, als Klarheit geschaffen haben. Wir versuchen, in die Vielfalt 
des Mitgeteilten etwas Ordnung zu bringen und beschranken uns dabei 
zunichst auf cochlearis. Das erste,-was wir dem Material entnehmen, 
ist eine ungewohnliche Regellosigkeit im jahrlichen Ablauf der Variabili- 
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_ tat. In jedem Teich waren immer mehrere, wenn nicht alle Formen 

gleichzeitig vorhanden. Der Anteil der einzelnen Klassen verschob sich 
fortwahrend, wobei allerdings eine Situation wochenlang erhalten 
bleiben konnte. Aber eine allgemeine Regel, der die Anderungen folgten, 
ist nicht zu erkennen. Die einzelnen Populationen divergierten meist 
sehr stark in der Rate der verschiedenen Formen. Jeder Teich wies 
ferner im Ablauf der Variation von einem Jahr zum anderen erhebliche 
Unterschiede auf. Diese Regellosigkeit ist die erste und wohl auch 
wichtigste Tatsache unserer Beobachtungen. Sie steht bei der Suche nach 
den Ursachen der Variabilitét im Vordergrund. 

Als zweite Tatsache sei hervorgehoben, daB innerhalb einer Popula- 
tion extreme Varietaten nie ohne Zwischenformen nebeneinanderstehen. 
Wir trafen z.B nie die Varietéten I und IV oder gar 0 und V allein in 
einer Probe an. In allen statistisch sicheren Fallen schafften die da- 
zwischenstehenden Varietiten einen recht kontinuierlichen Ubergang. 

Als drittes Faktum fallt auf, daB einzelne Teichpopulationen bevor- 
zugt bestimmte Varietaten ausbildeten. Am deutlichsten ist dies zu 
- sehen bei der Population des Seerosenbeckens, in dem die dornenlosen 
Tiere stark tiberwogen und bei der Population des Warmhausbeckens, 
wo in beiden Jahren die Varietét V mehr als die Halfte des gesamten 
Bestandes ausmachte. Im Kleinen See wiederum entstanden auffallig 
wenig dornenlose Tiere, hier dominierten meist die kurzdornigen Varie- 
taten I und II. Diese Eigentiimlichkeiten werden uns spater eingehend 
beschaftigen. 

Als letzte Gemeinsamkeit 148t sich schlieBlich erkennen, daB bei 
aller Regellosigkeit des Variierens wahrend der warmen Jahreszeit in 
allen Teichen eine Verkiirzung des Hinterdorns eintrat. Diese Tatsache 
ist fiir die Frage nach der Kausalitat so wichtig, daB wir ihr ein eigenes 
Kapitel zu widmen haben. 

Die Regellosigkeit der Variation, die Liickenlosigkeit der Formen- 
reihen und die Bevorzugung bestimmter Varietaten in jeder Population 
lieBen sich-auch bei A. aculeata eindeutig feststellen. In allen vier Teichen 
iiberwogen die Varietaiten IV und V, wahrend 0 nur ein einziges Mal in 
wenigen Exemplaren hervorgebracht wurde. Auch I war nur sparlich 
vertreten und fehlte in einer Population vollstandig. Zum Unterschied 
von cochlearis war aber bei aculeata im Sommer keine Tendenz zur 
Dornenreduktion zu beobachten. 

9. Die sommerliche Dornenreduktion bei Anuraea cochlearis. Wir 
beginnen mit der Besprechung der Verhaltnisse in den verschiedenen 
Biotopen (Tabelle 2). 

Im Seerosenbecken (Abb. 1) war der Vorgang im Jahre 1948 zum 
erstenmal in der Planktonprobe vom 10.6. deutlich erkennbar. Er 
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brauchte dann, einschlieBlich einer ricklaufigen Entwicklung (d.h. Zu- 
nahme der Varietaéten IV und V) bis zum 5. 8., um seinen Hohepunkt zu 
erreichen, der bis Anfang September mit geringen Schwankungen be- 
stehenblieb. Von da an draéngten wohl die kurzdornigen Varietaten I 
und I] die dornenlose Form etwas zuriick, aber trotzdem konnte sich 
diese bis zum Ende der Besiedlung als dominierende Varietit halten. 
Besonders auffallig ist, daB die in der ersten Jahreshalfte haufigen 
Formen IV und V nahezu ganz fehlten. Wahrend des zweiten Jahres 
wurde die Dominanz der Varietét 0 bereits am 13. 6. angetroffen, nach- 
dem der Prozef am 23. 5. eingesetzt hatte. Wiederum bestanden die 
Planktonproben fast nur aus unbedornten Tieren, bis die Population 
fiir einige Wochen ausstarb. Die neu erscheinenden Tiere waren meist 
langdornig. 

Die Verhaltnisse im Alpinumbecken lassen sich nicht mit der gleichen 
Evidenz als Beispiel fiir die sommerliche Dornenreduktion heranziehen, 
da die langdornigen Tiere immer recht zahlreich vertreten waren. 
Trotzdem fiel auf, daB bis zum 31. 5. die 0- und I-Varietiten nur ganz 
selten zu beobachten, vom 10. 6. an jedoch in jeder Probe bis zum Ende 
des Jahres vorhanden waren, meist sogar in beachtlichen Raten unter 
gleichzeitiger Zurtickdrangung der Stufen IV und V. Im nachsten Jahr 
enthielt nur ein einziger Fang (27. 6.) vorwiegend unbedornte und kurz- 
dornige Individuen. Von Mitte August an waren aber wieder die lang- 
dornigen in der Uberzahl. 

Am auffalligsten war die Verkiirzung im Warmhausbecken (Abb. 2), 
dessen Population den héchsten Prozentsatz an Tieren der Varietaten IV 
und V hatte. Der Vorgang bahnte sich zum erstenmal am 27. 7. 48 an 
und gewann am 16. 8. sein gréBtes AusmaB mit 85,6% an Tieren der 
Varietaiten 0 und I. In geringerem Umfang blieb die Reduktion bis zum 
Ende der Population im Oktober bestehen. Im folgenden Jahr erreichte 
sie den Hohepunkt mit 81,6% schon um 2 Monate friiher am 20. 6., 
nachdem bereits 1 Monat lang (seit 23.5.) die Varietat I stark auf- 
gekommen war. Mit dem Riickgang der Population im Juli endete auch 
die Dominanz der kurzdornigen Weibchen. 

Im Kleinen See (Abb. 3) prigte sich die Erscheinung wahrend des 
ersten Jahres nicht klar aus, da in ihm die langdornigen Formen nie eine 
besondere Rolle spielten. Im Zusammenhang mit den Verhaltnissen in 
den iibrigen Teichen darf aber der Tatsache, da vom 31. 5. bis 12. 9. 48 
die Rate der Varietat I und in geringem Ausmaf die der Varietat 0 stets 
hoher war als im April und Mai, dennoch eine Bedeutung beigemessen 
werden. Ein ausgesprochener Héhepunkt des Prozesses lieB sich nicht 
erkennen. Wesentlich klarer war dagegen die Situation im darauf- 
folgenden Jahr, wo vom 20. 6. an die Varietét V abnahm und am 12. 7. 
die Varietat I ihr erstes Ubergewicht erlangte. Die Verkiirzung hielt 
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bis zum Ende der Periode an. Der Vorgang machte hier also bei der 
Varietat I halt und ging nur selten bis zum vollstandigen Verlust des 
Hinterdorns. 

Auch der Hartmannshofer Teich lieferte wegen seiner diinnen Be- 
siedlung im ersten Jahr keine giinstigen Zahlen. Am 16. 8. bestand aber 
die Population vorwiegend: aus den Varietiten 0 und I, die noch bis 
zum 13.9. dominierten, wobei die beiden langdornigen Formen aus- 
blieben. Im Jahre 1949 machte sich die Entwicklung zur Kurzdornigkeit 
vom 27.6. an klar bemerkbar. Sie fiihrte am 12.7. zur starksten Ent- 
faltung der Varietaét I, die noch in den bis zum 17. 8. eingebrachten 
Proben als haufigste Form gezahlt wurde. Auch hier verschwanden die 
beiden langdornigen Formen wihrend dieser Zeit vollstandig. Tiere 
ohne Dorn erschienen wie im Kleinen See wahrend des ganzen Jahres 
nur selten. 

Wesentlich giinstiger sind die Zahlen des SchleiSheimer Teiches, in 
dem am 11. 8. 48 iiber 94% der Tiere den Varietaten 0 und I angeh6rten. 
Die allmahliche Ausbreitung dieser Formen war vom 13.7. an zu be- 
obachten. In wechselnder Rate behielten sie ihren Vorrang bis zum 
Ende des Jahres bei. Im zweiten Jahr lieB sich der Proze8 in seinen 
Teilphasen besonders gut verfolgen: Nach dem 24. 6. die Verminderung 
des Anteils der beiden langdornigen Gruppen von rund 55% bis 0%, 
dann das Anwachsen der Varietaten II und I vom 6.—20. 7. und schlieB- 
lich die Vermehrung der Varietaét 0 vom 13. 7. bis 8. 8. 


Im kleinen Bestand des Mittenheimer Teiches von 1948 erschienen 
die beiden fraglichen Varietaten erstmals am 11.8. in gréRerer Zahl. 
Die ungiinstigen Fange des tibrigen Jahres zeigten eine recht wechselnde 
Variation, in deren Verlauf sich jedoch vom August an das Schwer- 
gewicht auf die kurzdornigen Varianten verlagerte. Im zweiten Jahr 
verschwanden vom 17. zum 24.6. die langdornigen Individuen fast 
vollstandig, was auf den Beginn der Dornreduktion hinzuweisen schien. 
Statt dessen vermehrten sich bis zum 6.7. die langdornigen Varietaten 
in emem Male, wie es in diesem Teich sonst nie gefunden wurde. Erst 
vom 20.7. an konnten sich die Varietiten 0 und I besser durchsetzen 
und erreichten am 16.8. ihre héchste Zahl bei gleichzeitigem Zuriick- 
gehen von IV und V. 

Als interessante Kinzelheit darf noch angefiihrt werden, da8 der 
Ubergang von den langdornigen zu den kurzdornigen und unbedornten 
Formen nicht sprunghaft vor sich geht, sondern da8 die Populationen 
durch Mittelformen hindurch variieren miissen. Dieser Vorgang laBt 
sich nicht tiberall mit gleicher Deutlichkeit feststellen, ist aber in anderen 
Fallen so evident, dafs er nicht iibersehen werden kann. Als Beispiele 
seien angegeben die Verhaltnisse im Warmhausbecken vom 27.7. bis 
16. 8.48 (Abb. 2a) sowie vom 18.5. bis 20. 6. 49 (Abb. 2b) und im 


Variabilitat der Radertiere. II 347 


Kleinen See vom 13.6. bis 12.7.49 (Abb. 3b). Mit dieser Passage 
durch die mitteldornigen Stufen hangt wohl auch zusammen, da8 es 
immer einige Wochen dauerte, bis sich die Verkiirzung in einer Popu- 
lation endgiltig durchsetzen konnte. 

Wir haben noch zu priifen, ob bei unseren Populationen die Dorn- 
reduktion ein realer biologischer- Vorgang war oder ob es sich nur um 
zufallige Verschiebungen der Variabilitat handelte. 

Darauf ist zu antworten, daB bei einigen Populationen die Varie- 
taten 0 und I in solcher Haufigkeit auftraten und daB ihr Ubergewicht 
so lange bestehenblieb, da® die. statistische Sicherheit gegeben sein 
dirfte. AuBerdem lauft der ProzeB praktisch in allen Teichen und in 
beiden Jahren gleichsinnig ab. Eindeutige Verhaltnisse weisen folgende 
Populationen auf: In den Jahren 1948 und 1949 das Seerosen- und Warm- 
hausbecken, der Hartmannshofer und SchleiBheimer Teich, im Jahre 1949 
der Kleine See. Aber auch in den iibrigen Teichen verkiirzten sich die 
Dornen wahrend der Sommermonate, nur daB dort wegen der begrenzten 
Bevélkerungszahlen keine statistische Sicherheit besteht. Merkwiirdig ist 
lediglich- die plétzliche Dornverlangerung im Mittelheimer Teich am 

6.7.49. Aber auch hier machen sich die kurzdornigen Formen wahrend 
des Monats August breit. 

Bei der Beurteilung des Vorgangs ist ferner zu erwiigen, daB die Popu- 
lationen verschieden starke Neigung zur Reduktion besaBen. Wahrend 
die einen, wie die des Seerosenbeckens, sehr schnell und griindlich zu 
den unbedornten Formen hin variierten, taten dies andere nur zogernd 
und unvollstaéndig, wie die Populationen des Kleinen Sees und des 
Hartmannshofer Teiches. 

Wir diirfen somit feststellen, daB bei den von uns untersuchten 
cochlearis-Populationen wahrend der warmen Jahreszeit eine allgemeine 
Tendenz zur Verkiirzung des Hinterdorns bestand. Wie schon erwahnt, 
konnten wir diese Tatsache bei den anderen drei Radertierarten nicht 
finden. Auch Rauvu konnte sie bei spateren Freilanduntersuchungen an 
aculeata nicht beobachten. Dagegen machte eine seiner Populationen 
wahrend vier aufeinanderfolgender Jahre im Marz und April eine auf- 
fallige Reduktion der Hinterdornen durch. 


III. Die Ursachen der Variation 


1. Die Frage der endogenen Periodizitiit. KrAtzscumar (1908) behaup- 
tete, daB bei den Rotatorien zu Beginn einer Vegetationsperiode aus den 
Dauereiern langdornige Tiere ausschliipfen, deren Nachkommen von 
Generation zu Generation immer kiirzere Dornen erhalten, bis endlich 
die unbedornte Varietiat erreicht sei. Diese gehe zur miktischen Fort- 
pflanzung iiber, erzeuge Dauereier und schlieBe somit den Variations- 
und Fortpflanzungszyklus. Der Kreislauf kénne durch AuBenfaktoren 
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nicht beeinfluBt werden, sei demnach innenbedingt. Nach der Meinung 
KRAtTzscHMARS — um mehr als eine Meinung handelt es sich dabei 
nicht, da seiner Behauptung keine exakten Versuche zugrunde liegen — 
sind also Variabilitat und Generationswechsel aneinandergekoppelt, 
beide unterliegen einem innenbedingten Rhythmus. Wir trennen den 
ersten Teil der Frage, die Koppelung der Variabilitat an die Fortpflan- 
zungsweise, ab. Sie wird in einem spateren Kapitel behandelt. Hier 
geht es nur um die Frage der endogenen Periodizitat. 

Wie haben wir uns eine solche vorzustellen? Als Ursache einer 
zyklischen Gestaltsinderung kimen in erster Linie Erbfaktoren in Frage, 
deren Wirkung mit den Generationen fortschreitet. Alle Angehérigen 
einer Generation miiSten also in gleicher Weise reagieren, d.h. der 
gleichen Varietaét angehéren. Nun erzeugt aber ein amiktisches Weib- 
chen unter giinstigen Bedingungen viele Nachkommen, die schnell zur 
Geschlechtsreife gelangen und selbst schon wieder Junge zur Welt 
bringen, wenn die Mutter noch lange nicht ihr letztes Ei produziert hat. 
Fir ungiinstige Lebensverhiltnisse gilt das gleiche, nur daB mit der 
Verkleinerung der Nachkommenzahl eine Verlangsamung der Entwick- 
lung verkniipft ist. Ferner ist anzunehmen, da8 die Teiche von mehreren 
reinen Linien besiedelt sind, deren Stammiitter zu verschiedenen Zeiten 
aus dem Dauerei schliipfen. Endlich kénnen sich gelegentlich einzelne 
reine Linien durch zwei oder sogar mehrere Jahre hindurch halten, da 
die Teichpopulationen unter ungiimstigen Verhaltnissen nicht immer 
ganz aussterben, sondern mit einigen wenigen amiktischen Weibchen 
weitervegetieren. Daraus ergibt sich, daB die gleichzeitig vorhandenen 
Tiere einer Teichpopulation den verschiedensten Generationen angehéren 
und da sich damit ein in der Folge der Generationen wirkender Erb- 
faktor im Freien nicht unmittelbar erkennen lat, d.h., daB sich hinter 
der Regellosigkeit unserer Objekte dennoch eine zyklische Variabilitat 
verbergen k6énnte. 

Die Priifung dieser Eventualitit erfordert eine genauere Analyse des 
Materials. Um hierfiir eine breitere Basis zu gewinnen, lassen wir die 
spezielle Ansicht KrArzscumars, da8 der Zyklus mit langdornigen 
Formen beginnt und mit dornenlosen endet, auBer acht und priifen nur 
die Frage, ob sich die Lange der Kérperfortsatze von einer Generation 
zur anderen in gerichteter Weise andert. Selbst unter Einrechnung der 
oben begriindeten Tatsache, daB sich eine Teichpopulation immer aus 
den verschiedensten Generationen zusammensetzt, hatten wir zu er- 
warten, daB bei einem periodischen Ablauf der Formanderungen der 
Anfang und das Ende einer Besiedlungsperiode ziemlich einheitlich sind. 

Dies ist nicht der Fall. Wohl finden wir gelegentlich, daB die wenigen 
Tiere, die nach einem langeren Fehlen einer Population als erste wieder 
erscheinen, ein relativ einheitliches Geprige haben (z.B. Seerosenbecken 
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11. 5. 49 und SchleiBheimer Teich 5.11.49). Aber mindestens ebenso 
haufig verteilen sich schon diese ersten Tiere tiber den ganzen oder nahezu 
ganzen Variabilitaétsbereich (z.B. Alpinumteich 18.—23. 5.49, Hart- 
mannshofer Teich 1. und 19.9. 49). Auch die zweite Erwartung, da 
sich die Populationen allmahlich zu einer einheitlichen Form hin ent- 
wickeln, ist in unserem Material nicht erfiillt. Neben Populationen, die 
in diese Richtung weisen kénnten (z.B. Seerosenbecken in beiden 
Jahren), finden wir andere, die wahrend der ganzen Untersuchungszeit 
nichts von ihrer Variabilitatsbreite einbiiBten (Alpinumteich in beiden 
Jahren). 

Als weiteres Argument kénnen die sprunghaften Anderungen der 
Variationsrichtung angefiihrt werden. In den meisten Fallen spielt sich 
die Variation stetig und schrittweise ab. Hin und wieder andern aber 
die Populationen ihr Verhalten ganz unvermittelt und kehren in ihrer 
begonnenen Variationsrichtung um. Beispiele hiefiir bieten der Kleine 
See in der Zeit vom 23. 5. bis 13. 6.49, der SchleiBheimer Teich vom 
17. 6. bis 24.6. 49 und der Mittenheimer Teich vom 24. 6. bis 6.7. 49. 

Als letztes Argument sind noch die Differenzen zu erwahnen, die die 
Variabilitat von einem Jahr zum nachsten bei ein und derselben Popula- 
tion aufweisen kann. Sowohl der Gesamtablauf kann verschieden sein 
(Seerosenbecken, SchleiSheimer Teich, Warmhausbecken, Kleiner See) 
wie auch die Zusammensetzung der Population in bestimmten Zeit- 
raumen (Seerosenbecken im Juni und Juli beider Jahre, Warmhaus- 
becken von Juni bis September, Kleiner See von August bis Oktober). 

AuBer der allgemeinen Regellosigkeit sind also noch folgende Tat- 
sachen mit der. Annahme einer endogenen Periodizitat nicht vereinbar: 
1. Am Anfang und Ende einer Besiedlungsepoche sind die Verschieden- 
heiten innerhalb einer Population nicht geringer als sonst, 2. die Variabili- 
tat einer Population kann sich unvermittelt innerhalb einer kurzen Zeit- 
spanne andern, wobei gleichzeitig sich andernde Populationen entgegen- 
gesetzte Richtungen einschlagen kénnen, 3. die Populationen weisen in 
den aufeinanderfolgenden Jahren Differenzen auf. 

Nun ist noch denkbar, daB nicht die Generationszugehérigkeit fir 
den Wirkungsgrad von rhythmisch wirkenden Erbfaktoren entscheidend 
ist, sondern die Jahreszeit. Alle gleichzeitig lebenden Tiere kénnten 
von irgendwelchen Zeitfaktoren wie von einer inneren Uhr beeinfluBt 
werden. Daraus wiirde sich dann das Bild einer jahreszeitlichen Gestalts- 
anderung ergeben. Bei oberflachlicher Betrachtung kénnte die sommer- 
liche Dornenreduktion in diesem Sinne gedeutet werden. Dagegen ist 
aber zu sagen, daB die soeben angefiihrten Argumente auch mit der An- 
nahme eines solchen Zeitfaktors nicht in Einklang zu bringen sind. 
Selbst wenn wir jeder Population eine besondere Wirkungsweise des 
Faktors zugestehen wiirden, dann blieben die Differenzen, die innerhalb 
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einer Population von einem Jahr zum andern bestehen, unverstandlich. 
Die entscheidende Schwierigkeit erwaichst auch dieser Hypothese aus 
den plotzlichen Anderungen der Variationsrichtung. Diese lassen nur 
eine Erklarung durch AuBenfaktoren, also durch Bedingungen in der 

Umwelt der Tiere zu. 


2. Die Frage nach der Abhingigkeit der Variabilitiét von anderen 
Lebenserscheinungen. Im vorigen Kapitel wurde dargelegt, da8 Anfang 
und Ende einer Besiedlungsepoche keine charakteristischen Varietaten 
haben. Wenn wir noch die allgemeine Regellosigkeit in Rechnung stellen, 
diirfen wir, ohne die Verhaltnisse weiter zu priifen, behaupten, daB die 
Variabilitat eine vom jahrlichen Gang der Besiedlung véllig unabhangige 
Erscheinung ist. So haben wir in diesem Kapitel nur zu untersuchen, ob 
die Vermehrungsrate, die Vitalitét und die Fortpflanzungsart irgend- 
einen Zusammenhang mit der Variabilitat erkennen lassen. 


a) Variabilitét und Populationsdichte. Im allgemeinen pragt sich die 
Vermehrungsrate einer Population in ihrer jeweiligen Bevélkerungs- 
dichte aus, so da wir diese als Ma fiir die Vermehrungsrate verwenden 
konnen. Unsere Frage 1a8t sich deshalb konkret formulieren: Sind bei 
geringer Besiedlungsdichte andere Varietaten vorhanden als bei starker ? 
Nehmen wir als Kriterium einer geringen Besiedlung Populationen unter 
50 Individuen pro Fang und als Kriterium einer starken Besiedlung — 
Populationen tiber 500 an, so finden wir (Abb. 1—4) in beiden Gruppen 
die gleiche Regellosigkeit wie beim gesamten Ablauf. Neben auBer- 
ordentlich gemischten Populationen begegnen wir relativ einheitlichen, 
unter diesen wieder solchen mit vorwiegend langdornigen und solchen 
mit vorwiegend kurzdornigen oder unbedornten Tieren. Wir diirfen, 
ohne auf die Einzelheiten naher einzugehen, behaupten, da unsere 
Beobachtungen keinen Anhaltspunkt fiir einen EinfluB der Vermeh- 
rungsrate auf den Ablauf der Variabilitat geliefert haben. 


Nun ist aber, wie friihere Untersuchungen (BUCHNER 1938) gezeigt 
haben, die Vermehrungsrate eine Funktion der Lebenskraft einer 
Population. Somit konnen wir mit unseren Feststellungen auch den fiir 
Cladoceren angegebenen Zusammenhang zwischen Vitalitét und Varia- 


bilitét (Wacter 1936, Lrepmr 1951) bei unseren Objekten als nicht 
bestehend betrachten. 


b) Variabilitdt wnd Generationswechsel. Die von uns untersuchten 
Radertierarten besitzen einen Generationswechsel, in dessen Verlauf 
zwei verschiedene Weibchensorten auftreten, die amiktischen Weibchen, 
deren nichtreduzierte Kier auf parthenogenetischem Wege nur Weibchen 
liefern und die miktischen Weibchen, deren reduzierte Eier befruchtet 
werden, aber auch ohne Besamung sich entwickeln kénnen. Werden sie 
befruchtet, dann entstehen daraus die Dauereier, aus denen ihrer 
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Diploidie zufolge nur Weibchen schliipfen; unterbleibt die Besamung, 
dann entwickeln sich die Hier zu den haploiden Mannchen. 

Sind die beiden Fortpflanzungsarten, die amiktische und die miktische, 
an bestimmte Varietéten gekniipft ? Wie wir schon oben erfahren haben, 
behauptet dies Kratzscumar. Er glaubt, daB sich die bedornten Formen 
nur amiktisch vermehren und daB allein die am Ende des zyklischen 
Ablaufs stehende dornenlose Form zur Mixis befahigt sei. Da sich aber 
weder die Variabilitét noch die Fortpflanzungsart (BUCHNER 1941) 
zyklisch andert, bedarf die Ansicht Krarzscumars keiner weiteren 
Widerlegung. 

Ks ist aber mit der Méglichkeit zu rechnen, da8 sich einzelne Varie- 
taten nur miktisch, andere nur amiktisch fortpflanzen oder daB die 
Varietaéten wenigstens eine der beiden Fortpflanzungsarten bevorzugen. 
Um diese Moglichkeit zu priifen, miiBte die Verteilung der amiktischen 
und miktischen Weibchen auf die einzelnen Varietaitenklassen fort- 
laufend registriert werden. Dies war aus technischen Griinden in unseren 
Untersuchungen nicht durchfiihrbar. Jedoch kénnen wir fiir die beiden 
Anuraea-Arten mit Bestimmtheit sagen, da die drei Hisorten in allen 
Varietatenstufen zu beobachten waren und daB sich keine Bevorzugung 
von Varietaten erkennen lieB. 

3. Die Frage nach der Wirkung des Milieus. a) Allgemeines. Wenn 
man die Wirkung von Milieubedingungen auf irgendwelche Lebens- 
prozesse im Freiland priifen will, darf man seine Erwartungen nicht zu 
hoch spannen. Eine Reihe von Schwierigkeiten kann die Erfolgsaus- 
sichten sehr herabmindern. Zunachst ist zu berticksichtigen, daB das 
Milieu eines Lebewesens ein Komplex von auBerordentlich vielen Einzel- 
bedingungen ist, die in ihrer Vielheit wahrscheinlich gar nicht erkannt 
werden kénnen. Dazu kommt, da’ méglicherweise nicht nur ein einzelner 
Faktor die fraglichen Lebensvorginge beeinfluBt, sondern dai viele 
Bedingungen in abgestufter Dosierung zusammenwirken. Der eine dieser 
Faktoren kann in seiner augenblicklichen Dosierung den Prozefi fordern, 
ein anderer hemmen. Ferner ist damit zu rechnen, daB eine Milieu- 
situation mehrere Generationen hindurch nachwirkt und die von ihr 
ausgelosten Effekte immer noch auftreten, wenn sie bereits anderen, 
vielleicht unwirksamen AuBenfaktoren Platz gemacht hat. Endlich ist 
es denkbar, daB auch die giinstigste Konstellation wirkungslos bleibt, 
wenn nicht andere Milieukomplexe die Lebewesen fiir sie empfanglich 
gemacht haben. Demzufolge diirfen wir bei Freilanduntersuchungen nur 
dann mit einem Resultat rechnen, wenn einzelne, durch unsere Methoden 
erfaBbare Bedingungen den Ausschlag geben. K6nnen wir keine Be- 
ziehungen zwischen den gepriiften Milieufaktoren und dem Lebens- 
vorgang feststellen, dann ist damit noch nicht bewiesen, daB diese 
Faktoren iiberhaupt ohne Bedeutung sind. Es kann sein, da8 einer 

Z. Morph, Okol. Tiere, Bd. 50 24 
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dieser Faktoren in anderer Situation sehr wohl einen entscheidenden 
EinfluB ausiibt. 

Eine zweite Schwierigkeit kann daraus erwachsen, daB zwischen den 

Tieren, in unserem Fall zwischen den reinen Linien und vielleicht auch 
zwischen den Populationen, erbliche Unterschiede im Reaktionsvermogen 
bestehen. Wahrend eine reine Linie auf einen AuBenfaktor in bestimmter 
Dosierung anspricht, 1a8t sich eine andere von ihm nicht beeinflussen, 
reagiert dafiir aber auf eine andere Dosierung oder auf einen anderen 
Faktor. 
SchlieBlich ist bei solchen Untersuchungen noch auf die Art und 
Weise zu achten, wie eine exogene Formanderung ablauft. Nehmen wir _ 
an, daB die Temperatur von einer bestimmten Hohe, etwa von 18° an, 
eine Verkiirzung der Hinterdornen auslést und dai niedrigere Temperatur 
lange Dornen zur Folge hat. Wenn sich nun das Wasser eines Teiches fiir 
kurze Zeit tiber 18° erwarmt, so kann sich die Gestalt der augenblicklich 
dort lebenden und der unmittelbar danach schliipfenden Tiere nicht mehr 
andern, da sie bereits determiniert ist. Der reduzierende EinfluB kann 
sich nur bei jenen Nachkommen geltend machen, die im kritischen Ent- 
wicklungsstadium betroffen werden. Er 1a8t sich deshalb erst nach 
einem gewissen, durch die Fortpflanzungs- und Entwicklungsgeschwin- 
digkeit bedingten Zeitraum feststellen. Die an einem Beobachtungstag 
vorgefundenen Milieubedingungen kénnen also nicht fiir die gerade 
herrschende Variabilitét verantwortlich gemacht werden. Wenn uns 
wegen des Intervalles zwischen zwei Fangen die vortibergehende Er- 
warmung des Wassers entgangen ware, dann bliebe uns auch die Ur- 
sache fiir die Reduktion verborgen. 

Nach all dem kann es sich bei der Priifung von Milieubedingungen 
im Freien nur darum handeln, aus der Parallelitét der Anderung der 
Variabilitét und irgendeiner Milieubedingung innerhalb eines groéBeren 
Zeitraums erste Anhaltspunkte fiir ihre Wirksamkeit zu erhalten. Wenn 
beispielsweise bei perennierenden Formen stets Variationsunterschiede 
zwischen Sommer und Winter festgestellt wiirden und der Umschlag 
immer bald nach dem Erreichen mittlerer Temperaturen im Friihjahr 
und Herbst erfolgen wiirde, dann lieBe sich vermuten, da die Tempera- 
tur unmittelbar oder mittelbar die Variabilitat beeinfluBt. Es miBten 
somit die jaihrliche Temperaturkurve und der Verlauf der Variabilitat 
irgendwie tibereinstimmen. 

Kine zweite Art der Priifung ist die, daB wir die Variabilitat unter 
verschiedenen Abstufungen einer Milieubedingung miteinander ver- 
gleichen, wobei wir aber nach dem, was fiir die Determination der Varie- 
tat gilt, nur jene Falle heranziehen kénnen, in denen die betreffende 
Bedingung schon seit einiger Zeit witkt. Da uns die Fortpflanzungs- 
geschwindigkeit und die Determination im Freien unbekannt sind, 
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_miissen solche Vergleiche mit einer gewissen Unsicherheit behaftet 

bleiben. 

Endlich kénnten uns noch jene Faille, in denen sich die Variabilitat 

_unvermittelt fiir kurze Zeit andert, einen Anhaltspunkt geben, wenn 

sich unmittelbar vor diesem Datum ein Faktor in charakteristischer 

_ Weise abgewandelt hat. 

J b) Der HinfluB der Temperatur. Unter den AuBenfaktoren, denen 

_moglicherweise eine Wirksamkeit zukommt, steht die Temperatur an 

_erster Stelle. Sie ist es ja, die mit ihrem jahrlichen Rhythmus das 

_ Leben der Gewasser entscheidend beeinflu8t und die auch in unserer 

Frage immer wieder, vor allem von LavrERBoRN (1900, 1903) und 

_ WesenBerc-Lunp (1900, 1939), als wesentliche Ursache angesprochen 
wurde. Da auch die oben festgestellte Verkiirzung der Hinterdornen im 

"Sommer auf einen Einflu8 der Temperatur hinweist, bediirfen die Be- 
_ziehungen zwischen ihr und der Variabilitaét einer griindlichen Unter- 

_ suchung. 

Wir vergleichen zunachst den jahrlichen Verlauf der Temperatur- 
_kurve mit dem Verlauf der Variabilitatskurve. Als Kriterium der 

4 Variabilitat dient uns die Gruppe der kurzdornigen Formen, zu der wir 

hier die beiden Varietaten 0 und I zusammenfassen. Wie wir schon oben 

_gesehen haben, ist ihre Zunahme wahrend der warmen J ahreszeit das 
_ einzige, was wir bei allen Populationen feststellen konnten. Wohl waren 

ihre Raten bei den einzelnen Populationen recht verschieden, aber 

-dennoch erschienen sie zumeist gemeinsam und diirfen deshalb als 

_Ausdruck fiir die Reduktion verwendet werden. Ihre Vereinigung zu 

_ einer Gruppe laBt die feineren Differenzen im Verhalten der Populationen 

nicht mehr zutage treten, dafiir pragt sich aber der Vorgang als solcher 

besser aus und 148t sich von einer Population zur anderen leichter ver- 
_gleichen. Gelegentlich wiirde es den tatsaichlichen Verhaltnissen sogar 

; _entsprechen, auch noch die Varietét II zur Gruppe der kurzdornigen 
hinzuzunehmen, z.B. bei den Populationen des Kleinen Sees und des 

-Hartmannshofer Tiimpels. 

. Die angegebenen Warmegrade stellen nur die Situation im Augen- 
dlick der Messung dar. Bei der Kleinheit unserer Teiche waren aber die 
-taglichen Schwankungen sicher groB. Wir konnten diese ebensowenig 
wie die Temperatur zwischen zwei Beobachtungstagen messen. Unsere 

‘Temperaturkurven geben also nur in groben Umrissen den tatsachlichen 

-Verlauf wieder. 

Aus den Abb. 5—7 1a8t sich eine Ubereinstimmung der beiden 
-Kurven herauslesen. Die Verhaltnisse im Warmhaus bleiben vorlaufig 
-auber Betracht. Wenn die Populationen im Friihjahr in ihren Wohn- 
"gewaissern wieder aufleben, dann herrschen die langdornigen Individuen 

vor. Ohne eine Ausnahme war in beiden Jahren der Prozentsatz an 
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kurzdornigen Tieren im April und Mai bei der tieferen Wassertemperatur: 
nur gering. Wahrend des Jahres 1948 nahmen die kurzdornigen Formen: 
im Verlauf des Monats Juni und anfangs Juli mit dem Temperaturanstieg: 
iiber 18° hinaus stark zu und erreichten das Maximum ihrer Entfaltung: 
nach der zweiten Erwirmung im Juli. Im Jahre 1949 kénnen wir einen 
parallelen Anstieg der beiden Erscheinungen allenthalben bereits in der 
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Abb. 5au.b. Anuwraea cochlearis. Variationsverlauf und Temperaturinderungen im See- 
rosenbecken. a Im Jahre 1948; bim Jahre 1949. Zeichenerklarung: Diinne Linie = Tempe- 
ratur des Wassers; dicke Linie = Variation. Als Ma der Variation dient der Prozentsata 
der VarietiitenO und I. Finge mit weniger als 25 Tieren sind in den Variationskurver 

nicht beriicksichtigt ] 


zweiten Maihalfte, in SchleiBheim und Mittenheim anfangs Juni ver- 
folgen. Der Hohepunkt setzte wieder ein, als im Juli, im Anschlu8 an 
einen geringen Temperaturriickgang, das Wasser sich endgiiltig auf die 
hochsommerliche Temperatur erwairmt hatte. Nur im Seerosenbecken 
begann er schon im Juni. In jedem Teich anderten sich also im Frih- 
jahr und Sommer die Variabilitatsverhaltnisse gleichsinnig mit der Tem- 
peratur. Sie lassen sich, ganz allgemein gesprochen, auf die Forme! 
bringen: Bei der niederen Temperatur des Friihjahrs war der Prozent: 
satz an kurzdornigen Varianten niedrig, bei den hohen Sommertempera: 
turen dagegen hoch. 

Diese Ubereinstimmung ist noch auffalliger, wenn wir plotzlich 
Temperaturinderungen wahrend dieser Zeit verfolgen. In den vier, y | 
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31.5. 48 beobachteten Teichen war die Wassertemperatur gegeniiber der 
letzten Messung um etwa 4° zuriickgegangen und stieg dann zum 10. 6. 
_ wieder an und zwar im Seerosenbecken um 11° (s. Abb. 5a), im Alpinum- 
_ teich um 9°, im Kleinen See um 7° (s. Abb. 6a) und im Hartmannshofer 
‘Tiimpel um 6°. In jedem dieser Teiche fiel vom 20. zum 31. 5. der Anteil 
_ der kurzdornigen Tiere, soweit er vorher bereits héher war, ab, um dann 
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Abb. 6au.b. -Anuraea cochiearis. Variationsverlauf und Temperaturinderungen im 
Kleinen See. a Im Jahre 1948; bim Jahre 1949 (Zeichenerklirung s. Abb. 5) 


a 


sofort wieder zu steigen. Lediglich der Hartmannshofer Tiimpel macht 
j eine Ausnahme. Ob dabei die Temperaturspanne zu niedrig war oder ob 
andere Ursachen mitsprachen, lé8t sich nicht sagen. Jedenfalls sind 
“parallele Anderungen von Temperatur und Variabilitat immer wieder 
zu verfolgen, so da wohl eine Berechtigung besteht, hier auf irgend- 
welche Beziehungen zu schlieBen. 
_ Sind diese Beziehungen ursichlicher Art ? Sicherlich bedeuten die 
Parallelen zwischen dem Verlauf der Wassertemperatur und dem der 
 Variabilitat eine Stiitze fiir die Annahme, daf die Temperatur die Dornen- 
‘lange von A. cochlearis beeinflu8t. Bei der Unméglichkeit, die Milieu- 
bedingungen im Freiland zu analysieren, kann aber der Einwand, dal 
‘die Temperatur nicht die eigentliche Ursache zu sein braucht, sondern 
-daB ein anderer, von der Temperatur abhangiger Faktor den unmittel- 
aren AnstoB fiir die Anderung der Variabilitaét gibt, nicht entkraftet 
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werden. Eine Bestitigung erfahren unsere Beobachtungen und SchluB- 
folgerungen erst durch die experimentellen Ergebnisse von Rava 
(s. Bucuner, Mutzer und Ravn 1957), der die Variabilitét einiger 
reiner Linien von Brachionus pala durch die Temperatur beeinflussen 
konnte. Bei Ziichtung in der Kalte (14°) wurden die Tiere langdornig, 
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Abb. Tau. b. Anuwraea cochlearis. Variationsverlauf und Temperaturinderungen im 
SchleiBheimer Teich. a Im Jahre 1948; b im Jahre 1949 (Zeichenerklaérung s. Abb. 5) 


bei Ziichtung in 26° dagegen kurzdornig. Kulturen in 18° nahmen eine 
Mittelstellung ein. 


DaB sich aber die Ursachen der Variabilitit nicht in einer so ein- 
fachen Beziehung erschépfen, zeigt das Verhalten unserer Populationen 
im Herbst und Winter, das damit nicht in Kinklang zu bringen ist. 
Am Ende der Besiedlungsperiode waren nimlich die Verhaltnisse recht 
uneinheitlich. Wahrend in einzelnen Teichen, wie im Kleinen See, die 
Kurzdornigkeit parallel zur Temperatur zuriickging, blieb sie in anderen, 
entgegen dem Temperaturverlauf, bestehen. DaB es sich hier um keine 
Zutilligkeit handelt, zeigt die Population des Seerosenbeckens, die noch 
am 2.12.48 recht stark war (370 ausgezahlte Tiere) und zu 80%. aus 
den Varietiten 0 und I bestand. Es ist schwer, dafiir eine stichhaltige 
Erklirung zu geben. Man kénnte daran denken, daB sich die Dornen- 
linge innerhalb eines Jahres nur in einem Sinne andern kénnte und dak 
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der riicklaufige Vorgang, hier die Verlingerung, nicht méglich sei. 
Dagegen spricht aber eine genauere Betrachtung des Freilandmaterials, 
das bei jeder Population starke Schwankungen erkennen la8t. In ein- 
zelnen Fallen verschwinden die kurzdornigen Formen sogar wieder ganz 
(Warmhaus, Kleiner See). AuBerdem konnte Ravn in jeder der 200 Gene- 
rationen, die er von einer reinen Linie ziichtete, je nach den Versuchs- 
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Abb. 8aub. Anuraea cochlearis. Variationsverlauf und Temperaturanderungen im 
Warmhausbecken. a Im Jahre 1948; bim Jahre 1949 (Zeichenerklarung s. Abb. 5) 


bedingungen entweder lange oder kurze Dornen auslésen und die Formen 
durch entsprechende Temperaturanderungen ineinander iiberfihren. 
Dieses Ergebnis widerlegt auBerdem die Vermutung, daB unsere Frei- 
landpopulationen die Reaktionsbereitschaft gegen Ende der Besied- 
Iungsperiode eingebuBt hatten. Auch die Freilandbeobachtungen recht- 
fertigen es nicht, eine derartige Anderung der inneren Disposition der 
Tiere und damit eine endogene Periodizitaét anzunehmen. 

Die einfachste und wahrscheinlichste Erklarung scheimt uns zu sein, 
daB die Temperatur nicht die einzige Ursache fir die Anderung darstellt. 
Es ist méglich, da% im Herbst irgendein anderer, von uns nicht erfaBter 
AuBenfaktor dem Temperaturriickgang entgegenarbeitete und dessen 
verlangernde Wirkung aufhob. Ob diese Vermutung richtig ist, 14Bt sich 
nicht beweisen. Jedenfalls ist sie wieder durch experimentelle Tatsachen 
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gestiitzt. In den Versuchen von RavH iibte auBer der Temperatur auch 
die Futterquantitat einen Einflu8 auf die Variabilitét einer seiner reinen 
Linien von Brachionus pala aus. In Hungerkulturen trat eine Verlange- 
rung der Hinterdornen auf. Wurden die Hungerkulturen in 18° gehalten, 
dann verschob sich die Variabilitat bis zu den langdornigen Formen. 
Bei Zucht in 26° dagegen kamen die Tiere trotz des Futtermangels nicht 
iiber ein kurzdorniges Stadium hinaus, da die erhéhte Temperatur die 
verlangernde Wirkung des Futtermangels teilweise wieder aufhob. 


Da8& die Temperaturerhéhung nicht allein fiir die Dornenreduktion 
verantwortlich zu machen ist, zeigt auch das Warmhausbecken (Abb. 8). 
Dort herrschte wahrend der ganzen Zeit, in der es mit Wasser gefiillt war, 
eine Temperatur, wie sie im Freien nur ausnahmsweise erreicht wird 
(durchschnittlich 24°). Demnach sollten in ihm nur kurzdornige Tiere 
leben. Das Gegenteil war der Fall. In keinem anderen Teich besafBen die 
langdornigen Formen ein solches Ubergewicht wie hier. In beiden Jahren 
ging die Population wahrend des Sommers unvermittelt zur Ausbildung 
der kurzdornigen Varietat iiber. Eine Abhangigkeit der Anderung von 
der Temperatur 148t sich kaum behaupten, da diese in der fraglichen 
Zeit ziemlich konstant war. Fiir das Jahr 1948 koénnte man wohl noch 
an eine Nachwirkung des Warmeanstiegs vom 16.7. (16°) zum 27.7. 
(26°) denken. Fiir das nachste Jahr versagt aber ein solcher Erklarungs- 
versuch. Ebensowenig lait sich damit die Riickkehr zur Langdornigkeit 
im August 1949 bei der héchsten jemals erreichten Temperatur begriin- 
den. Wir miissen hier also erneut die Wirkung eines unbekannten 
Faktors annehmen. 


Zusammenfassend stellen wir fest, da8 im Friihjahr und Sommer 
bei samtlichen Freilandpopulationen Temperatur und Variabilitat 
gleichsinnige Anderungen zeigten, die eine Abhangigkeit der Variabilitat 
von der Temperatur des Wassers vermuten lassen. Die Beziehungen ent- 
sprechen den Verhaltnissen, wie sie auch im Experiment gefunden wur- 
den: Kalte begiinstigte die Ausbildung langer Hinterdornen, Warme 
dagegen ihre Verkiirzung. AufSer der Temperatur greifen in den ProzeB © 
auch noch andere, vorliufig unbekannte Faktoren ein. 


Decken sich nun die Beobachtungen bei den anderen Radertierarten 
mit diesen fiir A. cochlearis geltenden Feststellungen ? Wir miissen zu- 
gestehen, dafi die Sachlage in keiner Weise klar ist. Bei A. aculeata 
trafen wir tiberwiegend die langdornigen Varietaten IV und V an, die 
Varietat I fanden wir nur duBerst selten, dornenlose Tiere sogar nur ein 
einziges Mal (Seerosenbecken 4.7.49). Auch bei dieser Art verkiirzten 
sich gelegentlich die Dornen mit der Erhéhung der Temperatur um ein 


weniges. Um eine allgemeine Erscheinung wie bei cochlearis handelt es 
sich dabei aber sicher nicht. 
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Das von Br. pala gesammelte Material widerspricht sogar unseren 
Erfahrungen mit A. cochlearis. Samtliche in den Monaten Mai bis Juli 
vorgefundenen Populationen bestanden fast nur aus dornenlosen Tieren, 
wahrend sich die grofen Populationen des SchleiBheimer Teiches vom 
11. 8.48 in der Hauptsache aus mitteldornigen Tieren, die des Mitten- 
heimer Teiches vom 16. 8. 49 aus allen Varietaten mit einem Vorwiegen 
der mitteldornigen zusammensetzte. Auch wenn sich aculeata und pala 
anders verhalten als cochlearis, so tut das unseren Feststellungen tiber 
diese Art keinen Abbruch, da die Bedingungen der Variabilitét bei den 
verschiedenen Arten durchaus nicht gleich sein miissen. Nach den experi- 
mentellen Erfahrungen sind sie es tatsachlich nicht. 

c) Der EinfluB der Wasserstoffionenkonzentration. Die Wasserstoff- 
ionenkonzentration wurde nur von Mitte August bis Dezember 1948 in 
vier Teichen gemessen. Sie schwankte tberall um den Neutralpunkt. 
Die beiden Extremwerte waren im Seerosenbecken 7,55 und 8,09, im 
Warmhaus 7,63 und 8,19, im Kleinen See 7,62 und 8,16, im SchleiB- 
heimer Teich 7,35 und. 8,6. Die Schwankungen erfolgten unregelmafig 
und nicht in gleicher Richtung in den einzelnen Teichen. 

_ Beziehungen zwischen den Anderungen des py-Wertes und der Varia- 
tion waren nicht zu erkennen. Ebensowenig lie8 sich feststellen, da die 
einzelnen Varietadten bei bestimmten py-Werten bevorzugt ausgebildet 
wurden. Diese negativen Befunde sind aber von keinem groBen Wert, 
da die Untersuchungszeit zu kurz und die Differenzen zu wenig ausge- 
_ pragt waren. 

d) Der Einflug der Futtermenge. DaB neben der Temperatur die 
Quantitét und Qualitat des Futters das Leben der Radertierpopulatio- 
nen, insbesondere die Schnelligkeit ihrer Entfaltung, beeinfluBten, steht 
auBer Zweifel. Damit ergibt sich die Moglichkeit fiir eine Beziehung zur 
Variabilitat. Tatsachlich wurde eine solche von DrEFFENBACH und SAcHsE 
(1911), wenn auch in wenig tiberzeugender Weise, behauptet und von 
Ravu nach Beendigung unserer Beobachtungen im Experiment be- 
wiesen. 

Um bei Freilanduntersuchungen zu dieser Frage Stellung nehmen 
zu kénnen, miiBte zuerst geklart werden, was den fraglichen Arten tber- 
haupt als Futter dient. Man ist gerne zu der Annahme geneigt, daB die 
vegetarisch lebenden Arten, zu denen unsere Objekte gehoren, alles in 
sich aufnehmen, was sie der GréBe nach bewaltigen kénnen, also die 
meisten einzelligen Algen. Die Erfahrungen bei der Ziichtung lehren 
aber, wie schwer es sein kann, einen geeigneten Futterorganismus zu 
finden. Sicher kommt es nicht allein auf die Gré8e an. Unter mehreren 
angebotenen Chlorella-Stémmen. wurden z.B. in friheren Experimen- 
ten (1941) von Br. urceolaris nur zwei Reinzuchten angenommen, die 
morphologisch von anderen Stémmen kaum zu unterscheiden waren. 
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Weiterhin ist bei Freilanduntersuchungen mit der Méglichkeit zu rechnen, 
daB sich die Radertiere auch von Bakterien ernahren, deren Quantitat 
mit der notwendigerweise kursorischen Methode solcher Untersuchungen 
gar nicht erkannt werden kann. Aus dem Gesagten geht hervor, daB Ver- 
gleiche zwischen der Menge des Zentrifugenplanktons und der Variation 
der Radertiere wenig Erfolgsaussichten haben. 

Unsere Methode muBte sich aus zeitlichen Griinden auf ein Ab- | 
schdtzen der Mengenverhaltnisse bei der starken VergréBerung der 
binokularen Lupe beschranken, wobei zusatzlich jedesmal die haufigeren 
Algenarten unter dem Mikroskop bestimmt wurden. Die vorgefundenen 
Quantitaten wurden in die vier Stufen eingeteilt, die im Einleitungs- 
kapitel erwahnt sind. 

Die reichlichsten Mengen des Zentrifugenplanktons trafen wir im 
Seerosenbecken an und zwar im Jahr 1948 ab Juli und im ganzen Jahr 
1949, ferner wahrend der Sommer- und Herbstmonate 1948 und wahrend 
des Septembers 1949 im SchleiBheimer Teich. Grd8ere Mengen ent- 
wickelten sich mehrmals im Alpinumteich besonders im zweiten Jahr und 
im Kleinen See von Mitte August bis Anfang September 1949. In den 
ubrigen Teichen hielten sich die einzelligen Algen in recht maBigen 
Grenzen, zum Teil fanden sie sich sogar nur auBerst sparlich. Am merk- 
wiirdigsten waren die Verhaltnisse im Warmhaus, wo gerade zur Zeit _ 
der langdauernden Maxima der Radertiere waihrend des Jahres 1949 
fast keine einzelligen Algen vorkamen. Auch in anderen Teichen war 
die Entfaltung der Radertiere nicht an eine reichliche Entwicklung der 
Algen gebunden. Daraus ergibt sich, daf8 das von uns erfaBte Zentri- 
fugenplankton den Radertieren wenigstens nicht ausschlieBlich als Futter 
diente, sondern daB noch andere Nahrungsquellen vorhanden waren. 


Die Teiche mit den extremen Verhaltnissen scheinen zunachst ein- 
deutig fiir einen Einflu8 der Algenmenge zu sprechen und zwar in dem 
Sinn, wie er oben dargestellt wurde: Bei reichlicher Ernahrung ver- 
kiirzen sich die Hinterdornen, bei Hunger nimmt ihre Lange zu. Im 
Warmhausbecken mit seinem sparlichen Zentrifugenplankton iiber- 
wiegen stets die langdornigen, im Seerosenbecken und im SchleiBheimer 
Teich dagegen die dornenlosen Tiere. Eine Priifung der iibrigen Teiche 
zeigt aber, das, wenn tiberhaupt zwischen den beiden Erscheinungen 
Beziehungen bestehen, diese nicht so einfach sein konnen. Im Alpinum- — 
teich z.B. nahmen die Varietaten IV und V im Jahre 1949 mehrmals 


wahrend und nach einer starken Vermehrung des Algenplanktons zu 
(13. und 20. 6., 17. 8., 10. 10.) 


Auch bei A. aculeata und Br. pala lieB sich kein Einflu8 erkennen. 


AbschlieBend betonen wir, daB unser Beobachtungsmaterial nicht 
geelgnet ist, um tuber die Beziehungen zwischen Nahrungsquantitat und . 
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Variabilitaét Genaueres auszusagen. Zur Klarung dieser Frage kénnen 
nur Experimente dienen. 

e) Der Einflup der Entomostraken. Es lie8 sich mehrmals beobachten, 
daB bei einer starken Zunahme der in unseren Teichen lebenden En- 
tomostraken (Cladoceren, Ostracoden und Copepoden) die Rotatorien 
zurickgingen. Schuld daran mag die Einengung des Lebensraums, die 
Verknappung des Futters und die Anhaéufung der Stoffwechselprodukte 
gewesen sein. Manchmal, jedoch durchaus nicht immer, machten die 
Radertiere in derartigen Situationen einen geschwachten Eindruck. 
Hin und wieder lief aber die starke Entfaltung der Radertiere der einer 
Entomostrakenart parallel, so daB beide gleichzeitig ein Maximum er- 
leben konnten, so am 13.6.49im Kleinen See und am 24.6.49im SchleiB- 
heimer Teich. Wegen des Einflusses, den die Entomostrakenentfaltung 
auf die Vitalitaét der Rotatorien ausiiben konnte, war auch mit einer 
Wirkung auf die Variabilitaét zu rechnen. 

Aus der Regellosigkeit, die ein Vergleich der Populationsdichte der 
Entomostraken (iiber die Einteilung der Entomostrakendichte s. ,,Mate- 
rial und Methode“ 8. 334) mit der Variation der Radertiere zeigte, ergibt 
sich, daB zwischen beiden offensichtlich keine Beziehungen bestanden. An 

der relativen Haufigkeit der Varietaéten innerhalb der Teiche anderte 
sich nichts, wenn die Entomostraken mehr oder weniger zahlreich waren 
oder ganz verschwanden. 

4. Die genetischen Grundlagen der Variabilitaét. Bei der Betrachtung 
der Abbildungen fiel uns immer wieder die Tatsache auf, daB sich die 
Variation von A. cochlearis in den verschiedenen Teichen nicht in gleicher 
Weise abspielte. Wohl lieB sich iiberall die Reduktion der Dornen beim 
sommerlichen Temperaturanstieg verfolgen, der Grad der Verkiirzung 
divergierte aber von einem Teich zum anderen. Die Variationskurven der 
Abb. 5—8 weisen einen ganz verschiedenen Verlauf und verschiedene 
Hohen auf, d.h. der Prozentsatz der kurzdornigen Tiere war verschieden 
hoch. Dabei behielten die einzelnen Populationen ihre Rate im allge- 
meinen in beiden Jahren bei. Im Seerosenbecken z.B. blieb der Anteil 
in beiden Sommern langere Zeit um 90% herum stehen, ahnlich im 
SchleiBheimer Teich, wahrend er im Alpinumbecken kaum tiber 50—60 % 
hinauskam. Ein weiteres typisches Beispiel lieferte das Warmhaus- 
becken, in dem trotz der Unterschiede zwischen den beiden Jahren die 
kurzdornigen Formen nur wahrend weniger Tage dominierten, die 
Variationskurve dementsprechend einen steilen Anstieg und Abfall 
zeigt und sich die iibrige Zeit bei den niederen Prozentsatzen bewegt. 
Abweichend verhalt sich scheinbar nur die Population des Kleinen Sees, 
die sich im ersten Sommer zumeist nur zur Halfte, im zweiten dagegen 
iiberwiegend aus den Gruppen 0 und I zusammensetzte. Wenn wir, wie 
es den tatsichlichen Verhaltnissen entspricht, hier auch noch die Varie- 
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tit IL in die Kurve einbeziehen wirden, dann wiirde der Unterschied 
weitgehend ausgeglichen sein. Wegen der Konstanz der Verhaltnisse 
bei den sieben Populationen kann es sich um keine Zufalligkeiten handeln. 

Statistisch treten die Differenzen zwischen den Populationen noch 
klarer hervor, wenn wir die in einem Teich wahrend eines ganzen Jahres 
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Abb. 9. Anuraea cochlearis. Der Anteil der 6 Varietiiten an der Gesamtpopulation des 
Seerosenbeckens (Zeichenerklirung s. Abb. 1a) 


Abb. 10. Anuraea cochlearis. Der Anteil der 6 Varietiten an der Gesamtpopulation des 
Warmhausbeckens (Zeichenerklarung s. Abb. 1a) 


ausgezaihlten Tiere nach ihren Varietétenklassen getrennt addieren. 
Die Abb. 9—12 lassen den Anteil jeder Varietaét der Gesamtpopulation 
eines Jahres erkennen. Aus.diesen Abbildungen und aus der Tabelle 3 
ergibt sich, da8 zwischen den Populationen typische Unterschiede be- 
stehen. Die beiden Extreme finden wir im Seerosen- und Warmhaus- 
becken. Das erstere besiedelte in jedem Jahr vornehmlich eine un- 
bedornte Population, das letztere dagegen die Variante mit den langsten 
Dornen. Die tibrigen Formen waren weitgehend zuriickgedrangt. Der 
Anteil der unbedornten Tiere betrug im Seerosenbecken (Abb.9a und b) 
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1948 57,9% , 1949 sogar 88,1% (die Differenz geht moglicherweise auf die 
kiirzere Besiedlungszeit des Jahres 1949 zurtick), der Anteil der Varian- 
ten mit den langsten Dornen 1948 9,0%, 1949 5,0%. Im Warmhaus 
(Abb. 10a und b) dagegen war die Varietat V mit 54,3 und 68,3%, die 
Varietét 0 nur mit 11,1 und 5,7% vertreten. Auch im Alpinumteich 
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Abb, 11 Abb. 12 


Abb. 11. Anuraea cochlearis. Der Anteil der 6 Varietiiten an der Gesamtpopulation des 
Kleinen Sees (Zeichenerklirung s. Abb. 1a) 


Abb. 12. Anuraea cochlearis. Der Anteil der 6 Varietiiten an der Gesamtpopulation des 
SchleiGheimer Teiches (Zeichenerklarung s. Abb. 1a) 


behauptete die Form mit den langsten Dornen den Vorrang (1948 32,2 %, 
1949 45,1%), ohne daB hier eine der anderen Formen starker zurucktrat. 
Im Kleinen See (Abb. 11a und b) teilten sich die Varietaéten I und IT in 
die Vorherrschaft (Varietat I 20,7 und 35,7%, Varietaét II 38,4 und 
34,7%). Abhnlich verhalt sich die Population des Hartmannshofer 
Teiches (Varietat I 17,8 und 31,4%, Varietat II 23,0 und 47,3%). Im 
SchleiSheimer Teich (Abb. 12a und b) war neben den vorherrschenden 
Varietaten 0 (32,3 und 22,5%) und I (37,0 und 30,9%) auch die Varie- 
tat II relativ gut vertreten (17,9 und 19,0%). Im Mittenheimer Teich 
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endlich dominierte 1948 keine Form, wobei allerdings auf die das ganze 
Jahr anhaltende geringe Bestandsziffer hingewiesen werden muk. 1949 
entfaltete sich die Varietat V starker (40,8 % ). 


Aus dem vorgelegten Material geht hervor, daB die Variation bei den 
_ untersuchten sieben Populationen von A. cochlearis in verschiedener, 
aber jeweils charakteristischer Weise ablief. Wohl vermochte jede 
Population saimtliche Formenstufen auszubilden, jedoch verteilten sich 
die wahrend der beiden Jahre erzeugten Tiere innerhalb jeder Population 
in typischer Weise auf die einzelnen Klassen. Die einen produzierten 
mehr dornenlose, die anderen mehr langdornige Formen, wieder andere 
bevorzugten Varietaten mit kurzen oder mittellangen Dornen oder lieBen 
kein besonderes Ubergewicht einer Varietét erkennen. Die relative 
Haufigkeit der einzelnen Varietaten war also in den einzelnen Teichen 
im groBen und ganzen typisch verschieden. 


Von den beiden anderen Arten steht uns kein so ausgedehntes 
Material zur Verfiigung, aber das Wesentliche laBt sich an ihm doch 
sehen. Fiir A. aculeata lieferte der SchleiBheimer Teich 1948 gréBere 

_ Zahlen. Die Formen mit den langen Dornen, insbesondere die Varietit V, 
- tiberfliigelte dort alle anderen Varianten, unbedornte Tiere traten tiber- 
haupt nicht auf. Die wenigen im Jahre 1949 gefundenen Tiere ordnen 
sich diesen Feststellungen ein. Im Kleinen See tiberwog ebenfalls die 
Varietaét V. Hier wurde jedoch neben der Varietat 0 auch I nicht mehr 
_ ausgebildet. Die Warmhauspopulation bestand 1948 zu 82% aus den 
beiden langdornigen Gruppen. Nur im August, also zur gleichen Zeit, 
_ als A. cochlearis den Héhepunkt der Reduktion durchmachte, erschienen 
- einige Varianten der Gruppen I und II. Letztere bildeten im Mai und 
- Juni des darauffolgenden Jahres etwas grofere Bestinde, auch wieder 
in Parallele zu den Vorgiingen der cochlearis-Population. Sonst war die 
Verteilung wieder ahnlich wie im Vorjahr. Eine stairkere Entfaltung 
_kiirzerer Dornen beobachteten wir lediglich im Seerosenbecken, wo 
wahrend des zweiten Jahres die Varietét II den Varietiten IV und V 
_ungefahr die Waage hielt. Die einzelnen Zahlen sind allerdings stati- 
stisch nicht gesichert. Hier traten auch die einzigen unbedornten 
Individuen auf, die wir bei aculeata fanden. Im vorausgehenden Jahr 
hatten aber auch hier IV und V ein starkes Ubergewicht besessen. 


Die vier A. aculeata-Populationen bildeten also vorwiegend lang- 
-dornige Formen aus. Die ganze Variabilitatsbreite von V bis 0 vermochte 
‘nur die Population des Seerosenbeckens zu durchlaufen. Bei den iibrigen 
_war sie auf die Varietiten V bis I (SchleiBheimer Teich, Warmhaus) oder 
-sogar V bis II (Kleiner See) beschrankt. Zur bevorzugten Ausbildung 
-hbestimmter Varietaten kam hier also noch eine Einengung der Variations- 


_grenzen hinzu. 
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Fir Br. pala dirfen wohl trotz der Diirftigkeit des Materials ahnliche 
Feststellungen getroffen werden. Die Population des Mittenheimer 
Teiches erzeugte 1949 dornenlose, mittel- und langdornige Tiere, war 
also im Besitz der ganzen Variabilitatsbreite. Im SchleifSheimer Teich 
war unter 1537 im Jahre 1948 ausgezdhlten Tieren kein einziges mit 
langen Dornen. Mehr als,die Halfte (64,0%) gehérte zur mitteldornigen, 
die iibrigen zur dornenlosen Klasse. Im Seerosenbecken war die Varia- 
bilitat. ebenfalls wieder auf diese beiden Gruppen beschrankt, nur daB 
hier fast ausschlieBlich dornenlose Individuen vorkamen. Solche mit 
mittellangen Dornen wurden nur bei dem einzigen Maximum des Jahres 
1949 in geringer Zahl (3,5%) angetroffen. 


Auf Grund dieser Verhaltnisse scheint also auch Br. pala in jedem 
Teich eine bestimmte Variabilitatsbreite zu besitzen. Wir mtssen 
jedoch zugestehen, daB das sporadische Auftreten dieser Art jahrelange 
Beobachtungen erfordern wiirde, um einer solchen Feststellung die nétige 
Sicherheit zu geben. Allerdings kénnen wir gerade fiir diese Art auf 
friihere Beobachtungen (1941) und auf die mehrmals erwaihnten experi- 
mentellen Untersuchungen hinweisen, durch die die Differenzen im 
Variationsverhalten verschiedener Populationen und reiner Linien nicht 
mehr bezweifelt werden kénnen. 


Auch bei Br. bakeri existieren in den verschiedenen Biotopen Diffe- 
renzen, die sich in die geschilderten Verhaltnisse einordnen, die aber 
wegen der Kleinheit des Materials nicht weiter besprochen werden. Hs 
sei nur wieder darauf hingewiesen, da sie ebenfalls in Experimenten 
eindeutig auftraten. 


Zusammenfassend stellen wir noch fest, daB die einzelnen unter- 
suchten Populationen von A. cochlearis und aculeata, wahrscheinlich 
auch jene von Br. pala und bakeri, in verschiedener, aber charakteristi- 
scher Weise variierten. Bei diesem Variabilitaétsverhalten zeichnen sich 
drei gesonderte Kigenschaften ab: 


1. Die Variationsgrenzen. Die einzelnen Populationen variierten in 
verschiedenem Umfang:..Ein Teil von ihnen vermochte samtliche 
Varietaiten auszubilden, nimlich alle cochlearis-Populationen, aculeata 
aus dem Seerosenbecken und Br. pala aus dem Mittenheimer Teich. Bei 
einem anderen Teil war die Variabilitat auf einzelne benachbarte 
Klassen eingeengt, nimlich bei den meisten aculeata-Populationen auf 
V bis I oder V bis II, bei pala aus dem SchleiBheimer Teich auf die un- 
bedornten bis mitteldornigen Klassen. Bei einer Population war sie 
schlieBlich fast nur auf eine einzige Varietat beschrankt, namlich bei 
pala aus dem Seerosenbecken auf die dornenlose Form. 
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2. Die relative Haufigkeit der einzelnen Varietaten. Innerhalb 
dieser anscheinend vorgezeichneten Variationsgrenzen verteilten sich 
die Individuen einer Population in recht charakteristischer Weise auf 
die einzelnen Klassen. Teilweise wurden alle méglichen Varietaten in 
ungefahr gleicher Starke ausgebildet (wahrscheinlich cochlearis und pala 
im Mittenheimer Teich), zumeist aber wurden bestimmte Varietaten 
bevorzugt (das ganze ibrige Material). 

3. Das Verhalten gegeniiber den Einfliissen des Milieus. Wahrend 
ein Teil der Populationen die Temperaturerh6hung im Sommer mit der 
extremsten Dornenreduktion beantwortete, z.B. cochlearis im Seerosen- 
becken, blieb die Reduktion in anderen Teichen schon bei der Varietiat I 
stehen, so bei der cochlearis-Population des Kleinen Sees. Die Reaktions- 
fahigkeit der anderen Arten scheint noch weiter eingeengt gewesen zu 
sein, wenn sie auf die Temperatur tiberhaupt zu reagieren vermochten. 

Wodurch sind die Differenzen im Variabilitaétsverhalten bedingt ? 
Hine befriedigende Beantwortung dieser Frage ist mit den Ergebnissen 
von Freilandbeobachtungen nicht méglich, weshalb sich ein genaueres 
Eingehen ertibrigt. Als Ursachen kommen sowohl AuSenfaktoren als 
auch Innenfaktoren in Betracht. Die AuBenfaktoren waren in unseren 
Teichen sicher verschieden und zwar in viel weiterem Umfang, als wir 
es durch die Priifung der wenigen Milieubedingungen eruieren konnten. 
Was aber gegen die Bedingtheit durch das Milieu spricht, ist die Konstanz 
der Differenzen. Es ist nicht anzunehmen, da8B Au®enfaktoren 2 Jahre 
hindurch so gleichbleiben, daB die Populationen stets zu einer gleichen 
Reaktion gezwungen werden. 

Die Frage konnten BucHNER und neuerdings Ravn (a.a.O.) auf 
- experimentellem Wege klaren: Reine Linien von Br. pala und bakeri 
aus verschiedenen Fundorten wurden unter identischen und konstanten 
Bedingungen geziichtet. Da die typischen Differenzen im Variabilitats- 
verhalten dabei immer bestehenblieben, scheiden AuBenfaktoren als 
unmittelbare Ursache aus. Es ist anzunehmen, da wir diese fiir Br. pala 
und bakeri geltende Feststellung auch auf die beiden Anuraea-Arten 
iibertragen diirfen und daB wir den Grund fiir die Unterschiede im 
Genotypus, also in Verschiedenheiten der Reaktionsnorm zu suchen 
haben. Dies bedeutet, daB die ontogenetische Situation bei der Deter- 
mination der Gestalt die gleiche ist, wie sie tiberall im Tierreich besteht. 
Wir werden auf diese Frage im SchlufSkapitel kurz zuriickkommen. 


C. Diskussion 


1. Uberblick iiber den Ablauf und die Bedingungen der Variation. 
Unser zusammenfassender Uberblick iiber den Ablauf und die Bedingun- 
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gen der Variation griindet sich im wesentlichen auf Beobachtungen an 
A. cochlearis. In den sieben gepriiften Teichen waren die Populationen 
dieser Art wihrend des Winters ausgestorben. Als sie im Frithjahr 
wieder erschienen, setzten sie sich vornehmlich aus langdornigen Weib- 
chen zusammen. Mit dem Anstieg der Temperatur in den Monaten Juni 
bis August anderte sich das Bild, indem allmahlich oder unvermittelt 
die kurzdornigen Tiere zunahmen. Im Herbst verhielten sich die Popu- 
lationen verschieden. Einzelne kehrten wieder zu den langdornigen 
Varietaten zuriick, andere blieben kurzdornig, auch wenn das Wasser 
inzwischen die winterliche Temperatur erreicht hatte. 


AuBer der sommerlichen Reduktion des Hinterdorns lieB sich aber 
kaum etwas Gemeinsames im Ablauf der Variabilitat erkennen. Die 
an einem Fangtag eingeholten Populationen unterschieden sich von- 
einander auSerordentlich stark im Anteil der sechs Varietatenklassen. 
Auch innerhalb jeder Population lieBen sich nie RegelmaBigkeiten in 
Form eines konstanten und gerichteten Verlaufs der Variation fest- 
stellen. Sogar der Beginn der Verkiirzung in den Sommermonaten war 
recht verschieden. SchlieBlich divergierte der Variationsverlauf in jedem 
Teich auch noch wahrend der beiden Untersuchungsjahre. Diese Regel- 
losigkeit ist ein weiteres Kennzeichen fiir die Variation von A. cochlearis. 
Sie war in gleicher Weise bei A. aculeata festzustellen, jedoch vermiBbten 
wir bei dieser Art eine regelmaBige Verkirzung der Hinterdornen im 
Sommer. Das Material der beiden nur sporadisch aufgetretenen Bra- 
chionus-Arten geniigt nicht, um Aussagen tiber den Ablauf der Variation 
zu gestatten. 


Die Regellosigkeit erhielt bei Anwraea dadurch eine gewisse Aus- 
richtung, da jede Population nur in einem bestimmten, anscheinend 
fixierten Umfang variieren konnte. Bei A. cochlearis vermochte jede 
Population die ganze Varietitenskala zu durchlaufen, in den meisten 
Fallen wurden jedoch bestimmte Varietiten bevorzugt ausgebildet. Die 
vier Populationen von A. aculeata konnten anscheinend nicht alle sechs 
Stufen erzeugen. Mit der bevorzugten Ausbildung der langdornigen 
Varietaéten erreichten drei von ihnen wahrend der Beobachtungszeit 
nie das unbedornte Stadium, eine Population auch nicht mehr die 
Varietaét I. Nur einmal traten in einem Teich einige wenige dornenlose 
Weibchen auf. Noch stirker scheinen die Variationsgrenzen bei einer 
Population von Br. pala eingeengt gewesen zu sein, die fast nur 0-Varian- 
ten produzierte. In einem zweiten Teich wurde jedoch die halbe, in 
einem dritten die ganze Formenskala vorgefunden. 


Die Variabilitét unserer Objekte wurde von AuBen- und Innen- 
faktoren gemeinsam bestimmt. Unter ersteren spielt wohl die Tempera- 
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tur eine wichtige Rolle. Es wirken aber auch noch andere Bedingungen 
des Milieus mit, da bei A. cochlearis die jahrliche Temperaturkurve 
nicht in allen Teilen mit der Kurve der Variation iibereinstimmt und da 
die anderen Arten tiberhaupt keine temperaturbedingte Reaktion zeigten. 
Welche Bedingungen dies sind, konnten wir nicht feststellen. 

Die Innenfaktoren regeln drei Besonderheiten des Variationsver- 
haltens: Die Variationsgrenzen, die relative Haufigkeit der einzelnen 


0 


3 Nachwirkung Ontogenetische 
i friherer Cauarh 
i Milieutaktoren ree 


’ Reaktionsnorm 
HA 
Abb. 13. Die Determination der Dornenlinge 


Varietaten und die Reaktionsbereitschaft fiir die AuBenfaktoren. DaB 
diese Innenfaktoren erblicher Natur sind, legen experimentelle Er- 
fahrungen auBerhalb unserer Untersuchungen nahe. 

Die Abb. 13 versinnbildlicht in schematischer Weise, wie sich nach 
unseren bisherigen Kenntnissen die Determination der Varianten ab- 
spielt. Dabei sind aufer unseren Freilandbeobachtungen auch die 
experimentellen Erfahrungen beriicksichtigt. Die erbliche Beschaffen- 
heit einer reinen Linie oder auch einer Population gestattet es bestimmten 
Milieubedingungen, in die Ontogenese einzugreifen und die Ausbildung 
bestimmter Dornenlangen zu veranlassen. Zu den augenblicklich wirk- 
samen Impulsen des Milieus kommt aber noch eine Nachwirkung 
friiherer Milieubedingungen. Bei Wechselexperimenten fand namlich 
Rava, daB sich die den neuen AuBenfaktoren gemaiBe Varietat nicht 
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sofort, sondern erst im Laufe von drei bis vier Generationen einstellte. 
Das friihere Milieu wirkte demzufolge so lange nach. Das Zusammen- 
spiel der drei Faktorenkomplexe — Reaktionsnorm, aktuelles und nach- 
wirkendes Milieu — bringt die determinierende ontogenetische Situation 
zustande. In der Zeichnung ergibt sich diese aus der Uberlagerung der 
einzelnen Parabelschnitte. Die genetisch bedingten Variationsgrenzen, 
die dem Einflu8 der AuBenfaktoren gesteckt sind, werden durch den 
Kreissektor dargestellt. Die in unserem Beispiel gewahlte Population 
bzw. reine Linie vermag nur die Varietaiten III—V zu produzieren, 
wobei bevorzugt Tiere mit den langsten Dornen erscheinen. Der 
auf die Varietét IV hinweisende Pfeil zeigt die von dem gesamten 
Bedingungsgefiige determinierte Variante, also das entstehende In- 
dividuum, an. 


Zum Schlu&8 haben wir noch zu fragen, ob unsere Beobachtungen 
und SchluBfolgerungen allgemeine Giltigkeit beanspruchen kdénnen. 
Diese Frage miissen wir teilweise verneinen. Die Unterschiede in der 
Variation zwischen den verschiedenen Arten und sogar zwischen den 
einzelnen Populationen ein und derselben Art lassen es durchaus als 
méglich erscheinen, dafi an anderen Orten und zu einem anderen Zeit- 
punkt Populationen mit einem andersartigen Variationsverlauf, vor allem 
mit einer andersartigen Reaktion auf Milieubedingungen gefunden 
werden. Was uns dagegen allgemein giiltig zu sein scheint, ist das 
Fehlen einer endogenen Periodizitaét und das Zusammenspiel von Milieu 
und Genotypus. . 


2. Diskussion friiherer Arbeiten tiber das Problem. In diesem Zu- 
sammenhang miissen wir zunadchst nochmals auf die Ansicht Kratzscu- 
MARs zurtckgreifen. Nach unseren Beobachtungen beginnen die Popu- 
lationen von A. cochlearisim Friihjahr mit einem Vorwiegen langdorniger 
Formen, die im Verlauf des Sommers von Tieren mit kiirzeren Dornen 
abgelést werden. Insofern konnten wir die Angaben dieses Autors tat- 
sichlich bestatigen. Es ist sogar méglich, da8 bei unserer Art-aus den 
Dauereiern nur langdornige Individuen schliipfen. Da uns jede Beobach- 
tung dariiber fehlt, mu die Frage offenbleiben. Die Behauptung, 
dafi der Formenzyklus aus einer inneren Notwendigkeit heraus mit 
dornenlosen, zur miktischen Fortpflanzung tibergehenden Weibchen 
endet, ist jedoch falsch. Wohl kann eine Besiedlungsperiode mit der 
dornenlosen Varietaét enden, aber sicher ist dies nicht immer so. Diese 
Varietét kann auf dem Wege der amiktischen Vermehrung von Formen 
mit langeren Dornen abgelést werden, wie es im Warmhaus wahrend des 
Jahres 1948 der Fall war. AuGBerdem ist die Fahigkeit zur Ausbildung 
miktischer Nachkommen nicht auf das unbedornte Stadium beschrankt. 


Variabilitat der Ridertiere. IT 371 


Die SchluBfolgerungen tiber den Einflu8 der Nahrungsmenge, die 
DIzFFENBACH und SacuHsE (1911) aus ihren Beobachtungen an Br. pala 
ziehen, kénnen unsere Untersuchungen weder bestatigen noch wider- 
legen. Wir konnten nicht herausfinden, welche Nahrung unsere Objekte 
aufnehmen. KHinfach ,,das‘‘ Zentrifugenplankton als Futter anzuspre- 
chen, ist nicht angangig. 


SchlieBlich haben wir noch auf die Untersuchungen von LautEr- 
BORN (1900, 1903) und WzsenBERG-Lunp (1900, 1939) einzugehen, die 
beide einen Hinflu8 der Temperatur auf die Variation der Radertiere 
annehmen. LAUTERBORN stellte bei A. cochlearis durch mehrere Jahre 
hindurch eine Verkiirzung des Hinterdorns wahrend der Sommermonate 
fest und glaubte, daB irgendwelche, im Kreislauf des Jahres gesetzmaBig 
aufeinanderfolgende Milieubedingungen, vermutlich die Temperatur 
des Wassers, den Wechsel in der Gestalt verursachen. Wir diirfen somit 
eine volle Ubereinstimmung mit diesen Ergebnissen und SchluBfolge- 
rungen feststellen. 


WESENBERG-LUND studierte durch viele Jahrzehnte hindurch die 
Variabilitét der Cladoceren und fand, daB sie wahrend der Sommer- 
monate ihre relative Kérperoberflache vergréBern, indem einzelne Arten 
(Daphnia) einen héheren Helm, langere Stacheln usw. ausbilden, bei 
anderen (Bosmina) die Riickenkante der Schale sich wesentlich stiarker 
hervorwélbt als im Winter. Diese Formanderungen spielen sich in 
seinem Untersuchungsbereich so typisch verschieden ab, daB er fast 
jedem See seine eigene Lokalrasse zuschreibt. Da die Variationen stets 
bei 14—16° C beginnen, bei der héchsten Wassertemperatur ihre gréBte 
Entfaltung erreichen und beim Riickgang der Temperatur unter 14—16° 
im Herbst wieder verschwinden und da ferner in den arktischen Gegenden 
keine derartige Variabilitaét besteht, nimmt WESENBERG-LUND an, dab 
die Auslésung durch die Temperatur erfolgt. Es ist allbekannt, da8 er 
die ganzen Vorginge unter dem Gesichtspunkt der Zweckdienlichkeit 
betrachtet: Die Temporalvariationen sind nach seiner Ansicht Anpassun- 
gen an die sommerlichen Veranderungen des spezifischen Gewichtes und 
der Viskositat des Wassers. Sie sollen den Planktonorganismen des 
SiBwassers im Sommer ein leichteres Schweben garantieren. Ausdriick- 
lich bezieht er auch die Rotatorien in seine Schlu&folgerungen ein, da er 
bei Br. pala in den Sommermonaten langdornige, im Winter nur un- 
bedornte Tiere fand (1928, 1930). 

Es ist nicht erforderlich, hier nochmals auf die Schwebetheorie ein- 
zugehen, da dies bereits in gentigendem Umfang geschehen ist. Dagegen 
haben uns die Formanderungen als solche zu beschaftigen. Wir kénnen 
die Ansicht, daB héhere Wassertemperaturen eine Verlangerung der 
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Dornen auslosen, fiir unsere Objekte nicht anerkennen. Wohl lassen sich 
auch bei héheren Temperaturen lange Hinterdornen beobachten. Hs 
handelt sich dann aber um Faille, in denen die Reaktionsnorm der 
Population die Ausbildung kurzdorniger Tiere nicht gestattet oder aber 
um Falle, wo sich die Population aus allen méglichen Varietaten zu- 
sammensetzt. Wenn nicht der ganze jahrliche Ablauf verfolgt und die 
Fange nicht quantitativ durchgefiihrt werden, kénnen leicht Irrtiimer 
entstehen. 
Zusammenfassung 

1. In sieben Teichen wurde wahrend zweier aufeinanderfolgender 
Jahre der Ablauf der Variation von Anuraea cochlearis gepriift, wobei 
sich zunaichst nur eine ungewodhnliche Regellosigkeit herausstellte. 
Innerhalb jeder Population verschob sich der Anteil der einzelnen 
Varietaten, ohne einer erkennbaren und allgemein giiltigen Regel zu 
folgen. AuSerdem traten von einem Jahr zum anderen erhebliche Unter- 
schiede auf. Noch gréBere Divergenzen zeigten sich bei einem Vergleich 
der sieben Populationen. 

2. Hine begrenzte Gemeinsamkeit war insofern zu erkennen, als jede 
Population bei der Wiederbesiedlung der Teiche im Frihjahr vornehm- 
lich langdornige Weibchen ausbildete und mit dem Anstieg der Wasser- 
temperatur in den Monaten Juni bis August eine Tendenz zur Ver- 
kiirzung des Hinterdorns bestand. Diese Tendenz war bei den ver- 
schiedenen Populationen verschieden stark, auch setzte die Verkiirzung 
nicht tiberall gleichzeitig ein. 

3. Eine weitere Regelmafigkeit bestand darin, daB innerhalb einer 
Population extreme Varietéten nie ohne Zwischenformen auftraten. 
Im allgemeinen schafften diese einen kontinuierlichen Ubergang. 

4. Jede Population von A. cochlearis vermochte simtliche Varietaten 
zu erzeugen, jedoch entstanden in mehreren Teichen die verschiedenen 
Varietaten nicht in gleicher Haufigkeit. Zumeist wurden einzelne, fiir 
jede Teichpopulation charakteristische Varietaten bevorzugt ausgebildet. 

5. Anuraea aculeata, die nur in vier Teichen vorkam und keine so 
volkreichen Populationen hervorbrachte wie cochlearis, variierte ebenso 
regellos. Bei dieser Art verkiirzten sich aber die Dornen im Sommer 
nicht. Die langdornigen Varietaéten waren stets in der Uberzahl, dornen- 
lose Tiere traten nur bei einer Population in geringer Zahl auf, bei einer 
fehlte sogar die Varietaét mit den kurzen Hinterdornen. Brachionus pala 
und bakeri erschienen nur sporadisch und lassen deshalb keine Aussage 
uber den Ablauf der Variation zu. 

6. Kine Abhangigkeit der Variation von anderen Lebenserscheinun- 
gen wie der Vermehrungsrate, der Vitalitét und der Fortpflanzungsart 
lieB sich nicht nachweisen. 
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7. Die Variabilitét wird von AuBen- und Innenfaktoren gemeinsam 
bestimmt. Unter ersteren spielt die Temperatur, wenigstens bei A. coch- 
learis, eine wichtige Rolle. Die Parallelitat der Temperatur- und der 
Variationskurve im Friihjahr und Sommer 148t eine Abhangigkeit von 
der Warme des Wassers vermuten und zwar in der Weise, daB Kalte die 
Ausbildung langer Hinterdornen, Warme ihre Verkiirzung begiinstigt. 
AuBer der Temperatur wirken noch andere, unbekannte Milieubedin- 
gungen mit. 

8. Mit Sicherheit konnte die Existenz einer endogenen Periodizitat 
ausgeschlossen werden. Jedoch wird aus den charakteristischen, stets 
gleichbleibenden Besonderheiten, die jede Population in ihrer Variation 
zeigt, auf die Wirkung andersartiger Innenfaktoren geschlossen. Diese 
bestimmen die Variationsgrenzen, die gleichmaBige oder bevorzugte 
Ausbildung der einzelnen Varietaéten und die Reaktionsbereitschaft 
gegentiber den AuBenfaktoren. Experimentelle Erfahrungen auSerhalb 
unserer Untersuchungen lehren, da diese Higenschaften genetisch be- 
dingt sind. 
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